D, HUBEL EDITURA „MIR” OCHI, CREIER ȘI VIZIUNE DAVID H HUBEL BIBLIOTECA SCIENTIFIC AMERICAN ADIVIZIUNEA HPHLP NEW YORK BBK X UDC , Hyobel D X Ochi, creier, vedere: Per din engleza - M : Mir, - p , ill ISBN - - - Cartea celebrului neurofiziolog american, laureat al Premiului Nobel, rezumă ideile moderne despre modul în care sunt aranjate structurile neuronale ale sistemului vizual, inclusiv cortexul cerebral, și despre modul în care procesează informațiile vizuale Cu un nivel științific ridicat de prezentare, cartea este scrisă într-un limbaj simplu, clar, frumos ilustrat Poate servi ca un manual despre fiziologia vederii și a percepției vizuale Pentru studenții universităților de biologie și medicină, neurofiziologi, oftalmologi, psihologi, specialiști în informatică și inteligență artificială ѵ - L/| op X Mi( I)- - - bk Z Biologie Literatură Editorial ISBN - - - (rusă) ISBN - - - © Scientific American Library © traducere în rusă, Sharaev G A Levashov O V , D HUEBEL OCHI, CREIER, VIZIUNE Traducere din engleză biol Științe O V Levashova, Ph D biol Științe G A Sharaeva editat de Corr Academia de Științe a URSS K L Byzova MOSCOVA „MIR” PREFAȚĂ LA EDIȚIA RUSĂ Dacă cercetătorii sistemului vizual, care aderă la cele mai diverse puncte de vedere asupra funcției neuronilor din cortexul vizual, li se cere să numească una dintre proprietățile lor cele mai izbitoare, fără îndoială, se va numi selectivitatea orientativă Constă în faptul că celulele individuale reacționează numai la linii de o anumită direcție (de exemplu, orizontale) care apar în câmpul vizual al animalului Descoperirea unei astfel de selectivități, făcută în de autorul acestei cărți împreună cu T Wiesel, coautorul său constant în următorii douăzeci de ani, a marcat începutul etapei moderne în studiul organizării cortexului vizual al mamifere superioare Descoperirea selectivității orientative a fost urmată de alte rezultate fundamentale: prima clasificare a neuronilor din cortexul vizual, identificarea grupurilor de neuroni („coloane”) care sunt similare ca proprietăți funcționale, lucrări care au arătat importanța timpurii cu drepturi depline experiență vizuală pentru maturarea și dezvoltarea normală a structurilor predeterminate genetic ale cortexului vizual și alte cercetări D Hubel și T Wiesel se numără printre cercetătorii cu un număr relativ mic de publicații, dar aproape fiecare dintre lucrările lor a reprezentat un nou capitol în fiziologia părților centrale ale sistemului vizual Acești autori nu se caracterizează prin teoretizări ample și construirea unor concepte fundamentale, dar nelegate de baza experimentală, despre funcționarea creierului sau a cortexului vizual Într-una dintre lucrările lor, ei au spus că, din fericire, speculațiile despre modul în care funcționează creierul nu sunt singura modalitate de a explora și că studierea creierului este mai interesantă și, se pare, mai plină de satisfacții Fiecare dintre lucrările lor avea o sarcină simplă și clară, pentru soluția căreia a fost pus la punct un experiment adecvat, de obicei simplu, care nu a folosit neapărat toate cele mai recente capacități tehnice În același timp, D Hubel a fost unul dintre primii care a înțeles și a pus în practică noi tehnici histochimice pentru detectarea morfologică a coloanelor orientative și dominante oculare Deosebit de elegante au fost experimentele efectuate (împreună cu M Livingston) după ce el și T Wiesel au primit Premiul Nobel în Aceste lucrări, combinând un experiment electrofiziologic cu studiul conexiunilor locale în cortex prin metoda microinjectării peroxidazei de hrean, au condus la descoperirea structurii mozaic a cortexului vizual Și cât de des JA VIE LA EDIȚIA RUSĂ s-a întâmplat înainte, această caracteristică a organizării zonelor vizuale s-a dovedit a fi principiul general al organizării altor părți ale cortexului cerebral Toate cele de mai sus sunt reflectate clar în cartea lui D Hubel Vă invită într-un fel să urmăriți istoria dezvoltării cercetării dvs și duce de la problemă la problemă Încercând să fie de înțeles pentru o gamă largă de cititori, inclusiv pentru cei care nu au un stoc de cunoștințe fiziologice, autorul se referă adesea la bunul simț al acestora Cartea nu numai că descrie cercetarea originală a autorului, ci și conturează ideile sale despre activitatea întregului sistem vizual Secțiunea dedicată ochiului și retinei conține în mod necesar destul de mult material pur educațional, dar nu poate pretinde că este complet și adecvat în descrierea sa De exemplu, nu se menționează niciun cuvânt despre o trăsătură atât de uimitoare a organizării retinei ca o conexiune electrică largă între fotoreceptori și mai ales între celulele orizontale, despre conceptul de „detector” al lui J Lettvin și colab , dezvoltat în și a jucat un rol foarte constructiv în studiile ulterioare ale retinei și ale sistemului vizual, în special la vertebratele inferioare Pe de altă parte, cartea oferă o bună imagine de ansamblu asupra vederii umane a culorilor, inclusiv o proprietate atât de importantă precum constanța percepției culorilor și vederea binoculară Nu există nicio îndoială că cartea lui D Hubel va trezi un mare interes în rândul unei game largi de cititori, nu numai neurofiziologi, oftalmologi și doar oameni curioși, ci și în rândul tuturor celor implicați în domenii atât de populare de cercetare, cum ar fi rețelele neuronale și inteligența artificială A L Byzov I N Pigarev CUVÂNT ÎNAINTE Această carte este în principal despre dezvoltarea înțelegerii noastre despre modul în care creierul procesează informațiile vizuale; acoperă aproximativ perioada - și se ocupă în principal de cercetări la care fie am participat, fie am avut un interes semnificativ Mă consider norocos să lucrez într-o eră care poate fi numită incitantă și veselă Unele dintre experimente au fost incredibil de dificile - cel puțin așa păreau la : dimineața, mai ales dacă experimentul nu a avut succes În general, însă, munca a fost plăcută Exista o imediata deosebita in experimentele neurofiziologice: raspunsul celulei la stimulare poate fi vazut si auzit, si deseori este posibil sa ne dam seama imediat ce rol joaca astfel de reactii in functionarea creierului Neuroștiința ocupă o poziție deosebită în știința modernă și datorită micii (comparativ cu fizica nucleară sau astronomia) bugetului în care poți lucra singur sau cu un singur asistent A fost deosebit de norocos să fi fost educat și lucrat pe continentul nord-american, unde un sistem universitar excelent este combinat cu un guvern care finanțează constant cercetarea în biologie, în special în domeniul vizual Nu pot decât să sper că avem bunul simț să menținem cu grijă astfel de avantaje Când am scris această carte, am avut în vedere un astfel de cititor ca, de exemplu, un astronom, adică o persoană cu studii științifice, dar nu specialist în biologie și cu atât mai mult în neuroștiință Am încercat să ofer oricât de multe informații fundamentale cât este nevoie pentru a face problemele neurobiologice de înțeles, fără a supraîncărca textul cu materiale de interes doar pentru specialiști Navigarea unui curs între a fi excesiv de superficial și a detalia excesiv s-a dovedit a fi dificilă, mai ales având în vedere însăși natura creierului care ne obligă să deducem dintr-o multitudine de detalii clare, interconectate, o idee despre ceea ce este obiectul de studiu și ce face Toate studiile anulate aici la care am participat au fost rezultatul unui efort de colaborare Din până la sfârșitul anilor ' , Thorsten Wiesel a fost partenerul meu de muncă Dacă nu ar fi fost ideile, energia, entuziasmul, rezistența și efortul lui de a se înțelege cu un coleg iritat, care eram eu, rezultatul ar fi fost cu totul altul Suntem amândoi veșnic datori lui Steven Kuffler, care ne-a îndrumat cu mult tact munca în primele etape, ne-a încurajat cu entuziasmul său nemărginit și, uneori, ne-a dezmințit pretențiile deșarte pur și simplu părând nedumerit CUVÂNT ÎNAINTE Neuroscience Group, Departamentul de Farmacologie, Harvard Medical School ( ) Din acest grup s-a format ulterior Departamentul de Neurobiologie În picioare (de la stânga la dreapta): Edwin Vershpan, Steven Kuffler, David Hubel; așezați (de la stânga la dreapta): David Potter, Eduard Kravitz, Torsten Wiesel Când scriu o carte, critica este necesară (oricum pentru mine), iar cu cât este mai aspră și nemiloasă, cu atât mai bine Îi sunt îndeosebi îndatorat lui Eric Kandel pentru ajutorul acordat în sublinierea primelor trei capitole și colaboratorului meu Margaret Livingston, care a sfărâmat conținutul altor trei capitole în bucăți Una dintre remarcile ei începea astfel: „Mai întâi încețoșează, apoi scrii pur și simplu lucrul greșit ” A trebuit să fie tolerantă cu temperamentul meu și să suporte să-și amâne propriile cercetări De asemenea, sunt recunoscător editorilor Scientific American Library, CUVÂNT ÎNAINTE nouă în special pentru Susan Moran, Linda Davis, Gerard Peel și Linda Chaput și corector Cynthia Farden: Nu mi-aș fi putut imagina cât de mult ar depinde calitatea textului de editori pricepuți și entuziaști Au corectat nenumărate erori gramaticale, dar ajutorul lor a mers mult mai departe: au identificat repetiția, au îmbunătățit claritatea și au fost toleranți cu tendința mea de a folosi virgulele acolo unde nu era nevoie de ele Printre altele, nu au încetat să mă muște până nu mi-am exprimat gândurile într-o formă ușor accesibilă (sper!) Vreau să îi mulțumesc lui Carol Donner pentru direcția artistică, precum și designerului Nancy Field, coordonatorului ilustrației Melanie Nielsen și coordonatorului de producție Susan Stetzer De asemenea, îi mulțumesc lui Susan Ebuchire, David Cardoso, Whitmore Tingley, Deborah Gordon, Richard Masland și Laura Reegen pentru lectura critică a cărții Ca întotdeauna, secretara mea, Olivia Brahm, a fost indispensabilă, foarte răbdătoare cu temperamentul meu Soția Ruth m-a ajutat cu o mulțime de sfaturi, precum și să mă împac cu multe weekenduri pierdute Acum va fi o mare ușurare să nu-mi aud copiii spunând: „Tati, când vei termina în sfârșit această carte a ta?” Uneori ziua aceea părea la fel de îndepărtată ca insula lui Sancho Panza David Hubel INTRODUCERE Creierul nostru este complex, spune intuiția Efectuăm o mare varietate de acte complexe Respirăm, tușim, strănutăm, copulăm, înghițim, regurgităm, urinăm; adunăm și scădem, vorbim și chiar raționăm, scriem, cântăm și compunem cvartete, poezii, romane și piese de teatru; jucăm baseball și instrumente muzicale Noi percepem și gândim Organismul care guvernează toate aceste activități nu poate fi complex? Ar trebui de așteptat ca un organ cu posibilități atât de bogate să aibă o structură foarte complexă S-ar putea crede că cel puțin constă dintr-un număr mare de elemente Numai acest lucru nu garantează însă complexitatea acestuia Creierul capului conține ІО (milioane de milioane) celule - după orice standard, numărul este astronomic; deși nu știu dacă cineva a numărat numărul de celule din ficatul uman, ar fi surprinzător dacă ar avea mai puține celule decât creierul nostru Cu toate acestea, nimeni nu va spune vreodată că ficatul este la fel de complex ca creierul Un argument mai puternic pentru complexitatea creierului poate fi văzut în conexiunile dintre celulele sale O celulă nervoasă obișnuită (neuron) aici primește informații de la sute sau mii de alte celule și, la rândul său, transmite informații la sute sau mii de neuroni Prin urmare, numărul total de conexiuni din creier ar trebui să fie de aproximativ IO -IO Dar, oricât de mare este acest număr, încă nu servește în sine ca un indicator de încredere al complexității Complexitatea anatomică este determinată nu numai de numărul de elemente, ci și de natura organizației, care este greu de evaluat cu cifre Este posibil să se facă analogii între creierul uman și un organ gigantic, o tipografie, o centrală telefonică sau un computer mare, dar utilitatea unor astfel de analogii constă în principal în reprezentarea vizuală a multor părți mici asamblate într-o anumită ordine exactă , ale căror funcții, individual sau împreună, profanul nu le poate înțelege De fapt, astfel de analogii sunt mai utile pentru cei care nu au idee cum funcționează tipografiile și centralele telefonice La urma urmei, pentru a vă face o idee despre ce este creierul, cum funcționează și cum procesează informațiile, nu există altă cale decât o cunoaștere detaliată a creierului în sine sau a părților sale În această carte, sper să explic cititorului câteva dintre caracteristicile structurii și funcției creierului, luând în considerare în detaliu partea acestuia care este asociată cu vederea Întrebările pe care le voi atinge pot fi formulate destul de simplu Când privim lumea din jurul nostru, evenimentul principal este focalizarea luminii pe retina fiecărui ochi Retina conține de milioane de INTRODUCERE unsprezece Orez Santiago Ramón y Cajal joacă șah în , la vârsta de de ani, în timp ce se afla în vacanță în Miraflores de la Sierra Poza a fost făcută de unul dintre copiii săi Potrivit majorității neuroanatomiștilor, Ramón y Cajal a depășit cu mult orice specialist în acest domeniu și poate în întreaga neurobiologie a sistemului nervos central Cele două realizări principale ale sale au fost: ) o demonstrație foarte convingătoare că celulele nervoase acționează ca unități independente și ) utilizarea metodei Golgi pentru a mapa zone mari ale creierului și măduvei spinării, care a arătat atât complexitatea extremă, cât și ordinea ridicată a sistemul nervos În , împreună cu Golgi, i s-a acordat Premiul Nobel noi receptori numiți tije și conuri; Acestea sunt celule nervoase specializate în așa fel încât să genereze semnale electrice atunci când lumina le lovește Sarcina restului retinei și a creierului în sine este să folosească aceste semnale pentru a extrage informații utile din punct de vedere biologic Rezultatul este o scenă vizuală așa cum o percepem noi, cu toată complexitatea formei, profunzimii, mișcării, culorii și texturii Vrem să știm cum rezolvă creierul această problemă complexă CAPITOLUL Pentru ca speranțele și așteptările tale să nu fie excesive, trebuie să te avertizez că știm doar o mică parte din răspuns Cu toate acestea, știm deja multe despre mecanismele sistemului vizual și avem o idee destul de clară despre modul în care creierul procedează pentru a rezolva această problemă Cunoștințele noastre sunt suficient de convingătoare că creierul, deși într-un mod complex, funcționează după principii care într-o zi sunt susceptibile de a fi înțelese și că răspunsurile nu vor fi atât de complexe încât să fie înțelese doar de titularii de diplome științifice în domeniul informatică sau fizica particulelor Neurobiologia este un subiect fascinant, dar neobișnuit Se ocupă de structura sistemului nervos (neuroanatomia) și de funcția acestuia (neurofiziologie) Biologia majorității sistemelor de organe se ocupă de forma, poziția relativă și funcția obiectelor precum oasele, tractul digestiv, rinichii sau ficatul, ale căror funcții sunt relativ bine cunoscute Nu pretind că știu totul despre fiecare dintre ele, dar cel puțin avem o idee grosieră: tractul digestiv procesează alimentele, inima pompează sângele, oasele oferă sprijin, iar sângele se formează în unele oase (Acum este dificil să ne imaginăm o epocă, chiar și în secolul al XII-lea întunecat, în care oamenii nu ar înțelege că, datorită oaselor, o persoană diferă ca consistență de un râme; totuși, uităm cu ușurință că geniul lui William Harvey a fost nevoie deja pentru a descoperi rolul inimii ) Pentru ce este ceva? este o întrebare aplicabilă numai obiectelor faunei sălbatice (și derivatelor acesteia) Puteți întreba, iar această întrebare este semnificativă, pentru ce sunt coastele: ele formează pieptul și împiedică comprimarea organelor situate în el De asemenea, se poate întreba pentru ce este podul: oamenii, fiind parte a vieții sălbatice, l-au inventat pentru a traversa râul În afara biologiei, scopul nu are sens, motiv pentru care zâmbesc când îl aud pe fiul meu întrebând: „Tati, de ce ninge?” Apariția scopului în viața sălbatică este asociată cu evoluția, lupta pentru existență, sociobiologia, genele de auto-conservare - o mulțime de chestiuni înalte care ocupă constant mintea multor oameni Să coborâm pe pământ Majoritatea obiectelor anatomice, chiar și formațiunilor cândva misterioase precum timusul și splina, pot fi acum atribuite funcții destul de semnificative Când eram încă student la medicină, cuvintele despre timus și splină erau însoțite de semne de întrebare Situația este diferită în creier, pentru că și acum zone mari ale acestuia sunt marcate cu semne de întrebare, reflectând nu numai modul în care funcționează, ci și semnificația lor biologică Câmpul vast și detaliat al neuroanatomiei este în mare măsură un fel de geografie a structurilor a căror funcție este încă un mister sau nu este complet clară Gradul de ignoranță a noastră, desigur, nu este același De exemplu, știm destul de multe despre zona numită cortex motor și avem o idee generală despre funcția sa: servește mișcărilor voluntare; trebuie doar să-l distrugi pe o parte, deoarece brațul și piciorul de pe partea opusă vor deveni stângace și slabe, iar expresiile faciale a jumătate din față vor fi perturbate Nivelul cunoștințelor noastre despre cortexul motor se află undeva la mijlocul întregii scale, de la ignoranța absolută a funcțiilor unor structuri ale creierului până la o înțelegere clară a câtorva alte structuri ale creierului (la fel cum majoritatea dintre noi nu avem habar despre funcționarea unui computer, înțelegeți mai bine funcționarea unei prese de tipar, și mai bine - motor cu ardere internă și foarte bine - un dispozitiv pe care l-am inventat noi înșine) Calea vizuală, inclusiv cortexul vizual primar (cortexul striat), INTRODUCERE Orez Creierul uman - vedere din stânga și oarecum în spate; se vede scoarța cerebrală și cerebelul Direct în fața cerebelului, este vizibilă o mică secțiune a trunchiului relativ bine cercetat Cortexul vizual este probabil cea mai bine studiată parte a creierului astăzi și, cu siguranță, cea mai cunoscută parte a cortexului cerebral Știm destul de bine „pentru ce” este, adică ce fac de obicei celulele sale nervoase și avem o idee aproximativă a contribuției sale la analiza informațiilor vizuale Acest tip de cunoștințe este relativ recent și îmi amintesc bine că în anii mă uitam la microscop la o secțiune a cortexului vizual cu nenumărate celule împachetate ca ouă într-o cutie și mă întrebam ce puteau face toți împreună și dacă am putea face afla vreodata Cum ai proceda pentru a-ți da seama de asta? Primul gând care mi-a venit în minte ar putea fi că o examinare detaliată a conexiunilor dintre ochi și creier și în interiorul creierului ar fi deja suficientă pentru a concluziona cum funcționează acestea Din păcate, acest lucru este doar parțial adevărat Se știe de mult timp că zonele cortexului situate în partea din spate a creierului nostru sunt importante pentru viziune – chiar la începutul acestui secol s-a descoperit că ochii sunt conectați la acesta printr-o „stație nodală” intermediară Dar pentru a înțelege, doar pe baza datelor structurale, ce fac celulele cortexului vizual atunci când un animal sau o persoană se uită la cer sau la un copac, este necesar să cunoaștem detaliile anatomice mult mai bine decât le cunoaștem acum Nu ne-ar fi ușor chiar dacă am avea o diagramă completă a tuturor conexiunilor, la fel cum este greu de înțeles structura unui computer sau a unei instalații radar doar din diagramele lor, mai ales dacă nu știm la ce sunt destinate aceste dispozitive pentru Progresul în înțelegerea funcționării cortexului vizual a fost rezultatul unei strategii combinate La sfârșitul anilor , metoda fiziologică de înregistrare a activității neuronilor unici a început să ofere câteva informații despre modul în care neuronii funcționează în viața de zi cu zi a unui animal; Între timp, nu au existat succese semnificative în construirea unei scheme detaliate a Conexiunilor la acel moment Cu toate acestea, în ultimele decenii, ambele I surfactant У bă Star ? C lin-UUntc externa - Cips „fcrno$ £ A *J pvjxiprmc oCe u A ( *U, aure Рb?gg? ЛГСлг Г*^ * Іѵyl \ yy A, k Wa 'VYYSHV YliіLE; ѵche'l i Orez Diagrama schematică a aranjamentului celulelor nervoase într-o secțiune transversală a retinei, desenată de Santiago Ramón y Cajal, cel mai mare neuroanatomist al tuturor timpurilor De la stratul superior, unde sunt prezentate tije mai subțiri și conuri mai groase, până la stratul inferior, unde fibrele nervului optic ies spre dreapta, grosimea retinei este de un sfert de milimetru IMPULSURI, SINAPSE ȘI REȚELE NEURALE ( , μm) un gol umplut cu lichid care separă o celulă de alta - fanta sinaptică - este eliberată o substanță chimică care difuzează în a doua celulă - postsinaptică Ea afectează membrana acestei a doua celule în așa fel încât probabilitatea ca impulsurile să apară în ea fie să scadă, fie să crească După această scurtă descriere, să ne întoarcem și să privim în detaliu întregul proces Celula nervoasă este îmbăiată în soluție salină și o conține în interior Sărurile includ nu numai clorura de sodiu, ci și clorura de potasiu, clorura de calciu și o serie de alte săruri, mai puțin obișnuite Deoarece majoritatea moleculelor de sare sunt disociate, fluidele atât în interiorul cât și în exteriorul celulei conțin ioni de clorură, potasiu, sodiu și calciu (C ~, K , Na: și Ca +) În repaus, potențialele electrice din interiorul și din exteriorul celulei diferă cu aproximativ o zecime de volt, plusul fiind exterior Valoarea exactă este mai aproape de , volți sau milivolți Semnalele transmise de nervi sunt schimbări rapide ale potențialului care călătoresc de-a lungul fibrei de la corpul celular la terminațiile axonilor Voi începe prin a descrie modul în care apare o diferență de potențial în membrana celulară Membrana celulelor nervoase care acoperă întregul neuron este o structură extrem de complexă Nu este solid, ca un balon sau un furtun, dar conține Orez În această micrografie electronică (secțiunea cortexului cerebelos de șobolan), sinapsa apare ca o bandă îngustă întunecată în partea de jos a imaginii din mijloc În stânga sinapsei, puteți vedea o secțiune transversală a axonului umplută cu vezicule sinaptice mici, rotunde, care stochează neurotransmițătorul În dreapta sinapsei este vizibilă o proiecție a dendritei (numită coloană vertebrală); se îndepărtează de o ramură dendritică mare situată orizontal în partea superioară a figurii (două formațiuni în formă de cârnați întunecați din această dendrită sunt mitocondriile) În sinapsă, două membrane sunt reunite - membranele axonului și ale dendritei; aici sunt ascuțite și arată mai dense Ele sunt separate printr-un spațiu de de nanometri lățime CAPITOLUL Există milioane de „pori” prin care substanțele pot trece dintr-o parte în alta Unii dintre ei sunt într-adevăr pori de diferite dimensiuni; după cum a devenit acum clar, ele sunt proteine sub formă de tuburi care pătrund prin substanța grasă a membranei În alte cazuri, aceștia nu sunt doar pori, ci mecanisme proteice miniaturale numite pompe; sunt capabili să prindă ioni de un tip și să-i ejecteze din celulă, captând simultan și alți ioni din interiorul spațiului exterior O astfel de pompare necesită consumul de energie, pe care celula o primește în cele din urmă în procesul de oxidare a glucozei Există și pori numiți canale, care sunt „valve” care se pot deschide și închide Ce influențe duc la deschiderea sau închiderea lor depinde de tipul porilor Unele dintre ele sunt afectate de potențialul membranar, altele se deschid sau se închid în prezența anumitor substanțe din fluidul intern și extern Diferența de potențial de-a lungul membranei la un moment dat este determinată de concentrația de ioni în interior și în exterior, precum și dacă diferiții pori sunt deschiși sau închiși (Am spus mai sus că potențialul afectează porii, iar acum spun că porii afectează potențialul Să spunem deocamdată că aceste două lucruri pot fi interdependente O explicație mai detaliată va fi dată mai târziu ) Întrucât există mai multe tipuri de pori și mai multe tipuri de ioni, este ușor de înțeles că întregul sistem este destul de complex Când Hodgkin și Huxley și-au dat seama în , a fost o realizare uriașă În primul rând, să ne punem întrebarea: cum se creează diferența de potențial? Să presupunem că la început nu există nicio diferență și concentrațiile de ioni din interior și din exterior sunt aceleași Lăsați pompa să pornească, care elimină ionii de un tip, de exemplu, sodiu, din celulă și, în loc de fiecare ion îndepărtat, transferă un ion de alt tip, de exemplu, potasiu, în celulă Pompa în sine nu creează niciun potențial, deoarece pe măsură ce sunt pompate multe încărcări pozitive, același număr este pompat (ionii de sodiu și potasiu poartă aceleași sarcini pozitive) Dar imaginați-vă acum că din anumite motive s-au deschis un număr mare de pori de același tip, de exemplu, ionii de potasiu Ionii de potasiu vor începe să curgă prin ei, iar debitul prin fiecare por deschis va depinde de concentrația de potasiu: cu cât sunt mai mulți ioni în apropierea deschiderii porilor, cu atât mai mult va fi scurgerea lor prin membrană; și din moment ce sunt mai mulți ioni de potasiu înăuntru decât în exterior, vor fi mai mulți ieșiri decât intră înăuntru Dar dacă există mai multe sarcini care ies decât intră, spațiul exterior va deveni rapid electropozitiv în raport cu cel interior Această acumulare a unei sarcini pozitive în exterior va începe în curând să reziste la ieșirea ulterioară a ionilor de potasiu din celulă, deoarece sarcinile asemănătoare se resping reciproc Foarte repede - înainte ca eliberarea ionilor de K + să ducă la o schimbare vizibilă a concentrației acestora - sarcina pozitivă din exterior va atinge o valoare la care compensează exact tendința ionilor de K + de a părăsi celula (există mai mult potasiu ionii din interiorul porului, dar sunt respinși de sarcina externă) Începând din acest moment, mișcarea sarcinii se oprește și spunem că sistemul intră în echilibru Astfel, deschiderea porilor de potasiu duce la apariția unei diferențe de potențial pe membrană cu polul pozitiv al somnului lui Ruzhi Dar să presupunem că porii de sodiu se deschid în schimb Repetând acest raționament cu înlocuirea cuvintelor „intern” cu „extern”, puteți observa cu ușurință că rezultatul va fi exact opus: o sarcină negativă va apărea în exterior Odată cu deschiderea simultană a porilor ambelor tipuri IMPULSURI, SINAPSE și rețele neuronale rezultatul ar fi „compromis” Pentru a estima mărimea potențialului membranei, trebuie să cunoaștem concentrațiile relative ale celor doi ioni și raportul dintre numărul de pori deschisi și închiși pentru fiecare ion și apoi să facem calculele adecvate Puls Când nervul este în repaus, majoritatea canalelor de potasiu sunt deschise și majoritatea canalelor de sodiu sunt închise; deci va exista o sarcină pozitivă afară În timpul unui impuls, un număr mare de canale de sodiu se deschid brusc pe un segment scurt al fibrei nervoase, ceea ce duce la o predominanță pe termen scurt a fluxului de ioni de sodiu, iar această zonă devine rapid Orez Top: Axon în repaus Pompa de sodiu a pompat ionii de sodiu în exces, iar ionii de potasiu lipsă înăuntru Canalele de sodiu sunt în mare parte închise Deoarece multe canale de potasiu sunt deschise, suficienți ioni de potasiu au părăsit celula pentru ca potențialul membranei să atingă un nivel de echilibru în astfel de condiții - aproximativ de milivolți plus afară Jos: Un impuls nervos se deplasează de la stânga la dreapta În extremitatea dreaptă, axonul este încă în repaus În secțiunea din mijloc, se desfășoară evenimentele asociate cu impulsul: canalele de sodiu sunt deschise, ionii de sodiu trec spre interior (deși nu într-o asemenea cantitate încât concentrația lor să se schimbe vizibil după un impuls); potențial de membrană de milivolți cu un plus în interior La extremitatea stângă, membrana revine la starea inițială, pe măsură ce canalele de potasiu suplimentare se deschid (și apoi se închid), iar canalele de sodiu se închid automat Deoarece canalele de sodiu nu se pot redeschide imediat, al doilea puls nu poate apărea decât după aproximativ o milisecundă Acest lucru vă permite să înțelegeți de ce impulsul nu se poate întoarce înapoi la corpul celular CAPITOLUL electronegativ la exterior în raport cu interiorul Apoi porii de sodiu se închid din nou, în timp ce porii de potasiu rămân deschiși, chiar și în număr mai mare decât în repaus Ambele procese, închiderea porilor de sodiu și deschiderea suplimentară a porilor de potasiu, duc la o recuperare rapidă a potențialului de repaus cu un pol pozitiv în exterior Întreaga secvență de evenimente a durat aproximativ o miime de secundă Tot ceea ce se întâmplă depinde de circumstanțele care afectează deschiderea și închiderea porilor Atât canalele de sodiu, cât și cele de potasiu sunt sensibile la potențialul membranei O scădere a sarcinii pozitive externe - depolarizarea membranei în raport cu starea de repaus - duce la deschiderea porilor Acest efect nu este același pentru cele două tipuri de pori: porii de sodiu, după ce s-au deschis, se închid din nou singuri, chiar dacă membrana rămâne depolarizată și nu se pot redeschide timp de câteva miimi de secundă; porii de potasiu raman deschisi atata timp cat se mentine depolarizarea La un anumit nivel de depolarizare, numărul de ioni de sodiu care intră în interior depășește inițial numărul de ioni de potasiu ieșiți, iar suprafața exterioară a membranei devine electronegativă față de cea interioară; mai tarziu, fluxul de potasiu incepe sa predomine si se reface potentialul de repaus În această secvență de evenimente de impuls (porii se deschid, ionii trec prin membrană, iar potențialul membranei se modifică de două ori), numărul de ioni care trec efectiv prin membrană - Na+ in și K out - este neglijabil și nu este suficient pentru a modifica în mod măsurabil concentrațiile ionilor în interiorul sau în afara celulei În câteva minute, însă, un neuron se poate descărca de o mie de ori și, ca urmare, concentrațiile de ioni s-ar putea schimba semnificativ dacă nu ar fi o pompă care elimină constant sodiul și pompează în potasiu, menținându-le astfel concentrațiile la repaus corespunzător niveluri De ce un transfer de sarcină atât de mic duce la fluctuații potențiale atât de mari în timpul unui impuls? Aceasta este o consecință a uneia dintre legile simple ale electricității: capacitatea membranei este mică, iar potențialul este egal cu sarcina transferată împărțită la capacitate Depolarizarea membranei - scăderea electronegativității în interior față de starea de repaus - este cea care asigură declanșarea inițială a impulsului Dacă o anumită cantitate de ioni de sodiu este introdusă rapid într-o fibră în repaus, provocând o mică depolarizare inițială, un număr mic de pori de sodiu se vor deschide ca urmare; dar, deoarece mulți pori de potasiu sunt deja deschiși, suficient potasiu poate scăpa din interior pentru a compensa acest efect și a readuce rapid membrana la starea inițială de repaus Să presupunem, totuși, că transferul inițial de sarcină este atât de mare și atât de mulți pori de sodiu se deschid încât sodiul aduce mai multă sarcină decât poate fi scoasă cu potasiul: atunci membrana se depolarizează și mai mult Acest lucru va duce la deschiderea și mai multor pori de sodiu, la și mai multă depolarizare și așa mai departe - va avea loc un proces exploziv cu autoamplificare Când toți porii de sodiu care se pot deschide, potențialul de membrană își va inversa semnul față de potențialul de repaus: în loc de de milivolți cu un pol pozitiv la exterior, va fi de de milivolți cu un pol negativ la exterior O scădere a potențialului pe membrană cu o schimbare ulterioară a semnului acesteia (reversie) nu are loc imediat pe toată lungimea fibrei, deoarece transferul de sarcină durează Locul activ are loc într-un singur loc și se deplasează de-a lungul fibrei cu o viteză de , până la aproximativ metri pe secundă La orice IMPULSURI, SINAPSE ȘI REȚELE NEURALE moment de timp există un site activ cu un potențial inversat, iar această zonă de reversire se îndepărtează de corpul neuronului; in fata ei se afla o zona cu canale nedeschise inca, iar in spate este o zona in care canalele s-au inchis din nou si sunt temporar incapabile sa se redeschida Acesta este procesul de propagare a impulsurilor Vedeți că nu seamănă deloc cu trecerea curentului printr-un fir de cupru Sarcinile electrice, ionii sau orice material în general nu se mișcă pe toată lungimea nervului, așa cum atunci când lamele foarfecelor sunt închise, nimic nu se mișcă de la șurubul de conectare la vârfurile lor (Ionii formează doar curenți locali, care se mișcă înăuntru și în afară, precum lamele de foarfecă care se mișcă în sus și în jos ) Un anumit eveniment sau proces se mișcă - încrucișarea lamelor foarfecelor sau un impuls într-un nerv Deoarece este nevoie de ceva timp pentru a pregăti canalele de sodiu pentru următoarea deschidere și închidere, cea mai mare rată la care o celulă sau un axon poate declanșa este de aproximativ pe secundă Cu toate acestea, o frecvență atât de mare este neobișnuită; chiar și pentru foarte activate Orez I Membrana celulelor gliale este înfășurată în mod repetat în jurul axonului, așa cum se vede într-o micrografie electronică a unei secțiuni transversale a unei fibre nervoase O astfel de membrană este formată din mielină, care accelerează conducerea impulsurilor nervoase, crescând rezistența și reducând capacitatea dintre interiorul axonului și spațiul înconjurător Vizibile (în secțiune transversală) în axon sunt organele numite microtubuli CAPITOLUL fibrele nervoase se caracterizează printr-o frecvență de - de impulsuri pe secundă O caracteristică importantă a unui impuls nervos este că are loc conform principiului totul sau nimic Cu o depolarizare inițială suficientă - dacă depășește o anumită valoare de prag - procesul devine auto-întărire și inversarea are loc întotdeauna până la , volți (minus exterior) Mărimea potențialului care se propagă de-a lungul nervului (adică impulsul) este determinată de nervul însuși și nu de gradul de depolarizare inițială care a dus la apariția acestuia O analogie cu orice proces exploziv este potrivită aici Viteza glonțului nu are nimic de-a face cu cât de tare apeși pe trăgaci Pentru multe funcții ale creierului, viteza de conducere a impulsurilor pare a fi foarte importantă, iar sistemul nervos a dezvoltat un mecanism special de creștere a acestuia Membrana plasmatică a celulelor gliale se înfășoară în mod repetat în jurul axonului, formând o teacă stratificată care crește semnificativ grosimea efectivă a membranei neurale Această îngroșare reduce capacitatea membranei și, prin urmare, cantitatea de sarcină necesară pentru depolarizarea acesteia Substanța stratificată bogată în material gras se numește mielină La fiecare câțiva milimetri, teaca este întreruptă la așa-numitele noduri ale lui Ranvier, ceea ce permite curenților asociați cu impulsul să intre sau să iasă din axon Ca rezultat, impulsul nervos sare de fapt de la un nod la altul, mai degrabă decât să se deplaseze continuu de-a lungul axonului, ceea ce accelerează foarte mult transmiterea semnalelor nervoase Cele mai multe dintre fasciculele fibroase mari din creier sunt mielinizate, dându-le o culoare albă strălucitoare pe secțiunile proaspăt preparate Substanța albă a creierului și a măduvei spinării este compusă din axoni mielinizați și nu are corpuri de celule nervoase, dendrite și sinapse Substanța cenușie constă în principal din corpuri celulare, dendrite, terminații axonale și sinapse, dar poate conține și axoni mielinizați Principalele lacune în înțelegerea noastră a naturii impulsului, precum și direcțiile principale ale cercetării moderne în acest domeniu, sunt legate de structura și funcția canalelor de proteine transmitere sinaptică Cum își au originea impulsurile și ce se întâmplă la capătul îndepărtat al unui axon când un impuls ajunge acolo? Secțiunea membranei celulare de la capătul axonului, care formează prima jumătate a sinapsei (membrana presinaptică), are o structură specializată uimitoare În primul rând, conține canale speciale care, atunci când sunt depolarizate, se deschid și permit trecerea ionilor de calciu încărcați pozitiv Deoarece concentrația de calciu (precum și sodiul) este mai mare în exterior decât în interiorul celulei, deschiderea acestor canale permite calciului să se deplaseze în interior Într-un fel necunoscut încă, acest aflux de calciu în celulă duce la ejectarea unor mici porțiuni de substanțe speciale numite neurotransmițători prin membrană spre exterior Aproximativ douăzeci de mediatori chimici au fost deja identificați și, judecând după rata noilor descoperiri, numărul lor total poate depăși jumătate de sută Moleculele mediatoare sunt mult mai mici decât moleculele de proteine, dar de obicei mai mari decât ionii de sodiu sau calciu Exemple de neurotransmitatori sunt acetilcolina si noradrenalina Cand aceste substante sunt eliberate din membrana presinaptica, ele difuzeaza rapid prin fanta sinaptica lata de , µm catre membrana postsinaptica IMPULSURI, SINAPSE ȘI REȚELE NEURALE Membrana postsinaptică este, de asemenea, specializată: conține receptori proteici care răspund la neurotransmițător prin deschiderea canalelor adecvate, permițând unuia sau mai multor tipuri de ioni să treacă prin ei Prin ce ioni (sodiu, potasiu, clor) pot trece determină dacă celula postsinaptică însăși va fi depolarizată sau dacă potențialul ei de membrană va fi stabilizat, adică depolarizarea sa va fi dificilă Să rezumam cele spuse Impulsul nervos ajunge la capătul axonului și provoacă aici eliberarea de molecule speciale de neurotransmițători Acești neurotransmițători acționează asupra membranei postsinaptice în așa fel încât fie îi scad potențialul de membrană, fie împiedică scăderea acesteia Odată cu scăderea potențialului membranei, frecvența impulsurilor crește; vom numi o astfel de sinapsă excitatoare Dacă potențialul de membrană se stabilizează în schimb la un nivel subprag, impulsurile nu apar sau apar la o frecvență mai mică, iar atunci sinapsa se numește inhibitoare Dacă o anumită sinapsă va fi excitatoare sau inhibitorie, depinde de mediatorul eliberat în ea și de ce molecule de receptor sunt aici Acetilcolina, cel mai faimos neurotransmitator, are un efect excitator in unele sinapse, iar un efect inhibitor in altele, excita muschii membrelor si ai trunchiului, inhiband in acelasi timp contractiile cardiace Noradrenalina servește de obicei ca mediator excitator, acidul gamma-aminobutiric (GABA) ca inhibitor Din câte știm, natura acțiunii fiecărei sinapse date rămâne constantă pe tot parcursul vieții animalului Zeci, sute sau mii de terminații axonale pot intra în contact cu dendritele și corpul unui neuron; prin urmare, în orice moment, unele sinapse de intrare tind să depolarizeze celula, în timp ce altele contracarează acest lucru Un impuls care ajunge la o sinapsă excitatoare va depolariza celula postsinaptică; dacă un impuls ajunge și la sinapsa inhibitoare în același timp, efectele ambelor impulsuri vor tinde să se anuleze reciproc În orice moment, nivelul potențialului membranar este rezultatul adunării influențelor excitatorii și inhibitorii Un singur impuls care ajunge la o sinapsă are de obicei doar un efect foarte slab asupra celulei postsinaptice, iar efectul său dispare după câteva milisecunde Când impulsurile sunt primite de la câțiva alți neuroni, celula însumează sau integrează influențele acestora Cu o scădere suficientă a potențialului membranei — dacă semnalele excitatoare ajung la un număr suficient de sinapse și la o frecvență suficient de mare — depolarizarea netă poate duce la generarea de impulsuri, de obicei sub forma unei serii de impulsuri Pulsurile provin de obicei în punctul în care axonul se îndepărtează de corpul celular: o depolarizare de această magnitudine aici este cel mai probabil să provoace un impuls, aparent datorită densității deosebit de mari a canalelor de sodiu din membrană Cu cât membrana este depolarizată mai puternică în acest loc, cu atât apar mai multe impulsuri în fiecare secundă Aproape toate celulele din sistemul nervos au sinapse de intrare de la câteva alte celule Aceasta se numește convergență În același timp, axonii aproape tuturor celulelor se ramifică de multe ori și deservesc un număr mare de alți neuroni - poate sute sau mii Numim aceasta divergenta Este ușor de observat că fără convergență și divergență, sistemul nervos ar valora puțin: sinapsa excitatoare ar transmite pur și simplu fiecare impuls către celula următoare fără a îndeplini nicio funcție utilă, iar sinapsa inhibitoare, care ar fi singura intrare a acestei celule celula, nu ar avea nimic de încetinit, dacă doar postsinaptica celula nu ar avea vreun mecanism special care să o determine să se descarce spontan treizeci CAPITOLUL Aș dori să fac o remarcă finală despre semnalele transmise de fibrele nervoase Deși axonii conduc aproape întotdeauna impulsurile într-un mod totul sau nimic, există câteva excepții Dacă depolarizarea locală se dovedește a fi sub prag, adică insuficientă pentru a declanșa un impuls exploziv tot sau nimic, ea are totuși o oarecare tendință de a se propaga de-a lungul fibrei, scăzând cu Burden și cu distanța de la punctul de plecare (În conducerea normală a unui impuls nervos, tocmai o astfel de propagare locală aduce potențialul unei secțiuni adiacente, de repaus a membranei nervoase la un prag de depolarizare, la care începe un proces de auto-întărire ) Unii axoni sunt atât de scurti încât nu este nevoie de propagarea impulsurilor: depolarizarea corpului celular sau a dendritelor prin propagare pasivă este capabilă să creeze o depolarizare la capătul axonului suficientă pentru a elibera mediatorul La mamifere, cazurile cunoscute de transmitere a informațiilor fără impulsuri sunt puține, dar importante În retinele noastre, două sau trei dintre cele cinci tipuri de celule nervoase funcționează fără impulsuri O diferență importantă între aceste semnale și impulsuri transmise pasiv (pe lângă amplitudinea lor mică și în scădere progresivă) este că aspectul lor se modifică în funcție de puterea stimulului Prin urmare, ele sunt adesea numite semnale de gradient Cu cât semnalul este mai mare, cu atât depolarizarea finalului este mai puternică și mediatorul este mai eliberat Trebuie reamintit că impulsurile, dimpotrivă, nu cresc în amplitudine odată cu creșterea stimulului - în schimb, frecvența repetării lor crește Si cu cat apar mai des! impulsuri, cu atât mai mult mediator este eliberat în finaluri Deci rezultatul final nu este prea diferit Se spune adesea că potențialele graduale sunt un exemplu de semnale analogice, iar impulsurile, fiind evenimente cu totul sau nimic, sunt semnalizare digitală Consider că această analogie este incorectă, deoarece poziția exactă a fiecărui impuls din serie este, în cele mai multe cazuri, irelevantă Important este numărul mediu al acestora într-un interval de timp dat, nu detaliile mai fine Astfel, ambele tipuri de semnale sunt în esență analogice Calea neuronală tipică Acum că știm ceva despre impulsuri, sinapse, excitație și inhibiție s-ar putea întreba cum se construiesc formațiuni mai mari din neuroni Ne putem imagina sistemul nervos central - creierul și măduva spinării - ca un fel de cutie cu intrare și ieșire Semnalele de intrare acționează asupra celulelor nervoase speciale numite receptori: aceste celule nu răspund la intrările sinaptice de la alte celule, ci la ceea ce putem numi în mod liber „informații externe” Aceste informații pot lua forma luminii care pătrund în ochii noștri; deformarea mecanică a pielii, timpanului sau canalelor semicirculare; chimicale, ca în organele noastre de miros sau gust În toate aceste cazuri, sub influența unui stimul, apare un semnal electric în receptori și, ca urmare, se modifică viteza de eliberare a mediatorului la terminațiile axonilor lor (Nu trebuie să fii confundat cu dublul sens al termenului receptor; inițial a însemnat o celulă cu un răspuns specializat la stimuli senzoriali, dar a fost aplicat ulterior și moleculelor de proteine cu un răspuns specializat la neurotransmițători ) La celălalt capăt al sistemului nervos, avem o ieșire - neuronii motori IMPULSURI, SINAPSE și rețele neuronale sunt diferiți de toți ceilalți prin aceea că axonii lor se termină nu pe alți neuroni, ci pe celulele musculare Toate semnalele de ieșire din sistemul nostru nervos provoacă contracții musculare, cu excepția rară a semnalelor adresate celulelor glandelor Acesta este, în esență, singurul mod prin care ne putem influența mediul Tăiați mușchii oricărui animal și îl tăiați complet de restul lumii; în schimb, opriți semnalele de intrare și toate influențele externe se vor opri, ceea ce transformă din nou animalul într-o plantă virtuală Conform Orez Joncțiune neuromusculară într-o broască O fibră nervoasă mai subțire se înfășoară lângă două fibre musculare formând o sinapsă în stânga jos a imaginii CAPITOLUL Conform uneia dintre definițiile posibile, un animal este un organism care reacționează la evenimente externe și, prin acțiunile sale, influențează lumea exterioară Sistemul nervos central, care se află între neuronii de intrare și de ieșire, este aparatul care ne permite să percepem, să răspundem și să ne amintim; el trebuie să fie în cele din urmă responsabil pentru conștiința, conștiința și sufletul nostru Unul dintre obiectivele principale ale neuroștiinței este acela de a afla ce se întâmplă pe parcurs - cum se transformă informațiile care ajung la un anumit grup de neuroni și apoi sunt transmise în continuare și, de asemenea, ce semnificație au aceste transformări pentru adaptarea cu succes a animalului la mediu Deși schemele de conexiuni pentru multe părți ale sistemului nervos central variază considerabil în detaliu, în cele mai multe cazuri ele se bazează pe planul general relativ simplu prezentat în Fig Diagrama prezentată aici este mai mult o caricatură care nu trebuie luată la propriu și necesită o clarificare, discutată mai jos În stânga în figură sunt receptori, o serie de neuroni care transformă informația, fiecare dintre care servește unuia dintre tipurile de senzații, cum ar fi atingerea, simțul vibrațional sau percepția vizuală Ne putem gândi la acești receptori ca fiind primul nivel al unei căi senzoriale Fibrele din receptori formează contacte sinaptice cu al doilea rând de celule nervoase, al doilea nivel al schemei noastre; aceste celule formează la rândul lor contacte cu al treilea nivel și așa mai departe „Nivel” nu este un termen tehnic sau neuro-anatomic utilizat pe scară largă, dar îi vom vedea utilitatea într-o clipă Uneori, trei sau patru dintre aceste niveluri sunt combinate într-un element mai mare, pe care eu, în lipsa unui termen mai bun sau mai comun, îl voi numi structură Structurile sunt colecții de celule, de obicei sub formă de plăci sau nuclee sferice, care au fost menționate în Capitolul În cazul unei structuri de plăci, fiecare dintre nivelurile care o formează poate fi un strat discret Orez Multe departamente ale sistemului nervos central sunt organizate sub forma unor straturi-niveluri succesive O celulă de un nivel primește numeroase intrări excitatorii și inhibitorii de la nivelul anterior și trimite semnale de ieșire către multe celule de la nivelul următor Sistemul nervos primește cea mai mare parte a informațiilor de intrare de la receptorii ochilor, urechilor, pielii etc , care convertesc influențele externe precum lumina, căldura sau sunetul în semnale electrice nervoase Rezultatul poate fi contracții musculare sau reacții ale celulelor glandulare IMPULSURI, SINAPSE ŞI CE NEURALE r О celule Un bun exemplu este retina, care are trei straturi și, aproximativ, trei niveluri Dacă mai multe niveluri sunt grupate pentru a forma o structură mai mare, atunci fibrele nervoase care vin la el din structura anterioară și merg de la ea la următoarea sunt de obicei grupate în mănunchiuri numite tracturi Schema (Fig ) arată cât de răspândite sunt procesele de divergență și convergență a semnalelor: axonul aproape fiecărei celule a nivelului ІnnDgo se ramifică la apropierea de nivelul următor și se termină în mai multe sau mai multe celule; invers, o celulă de orice alt nivel decât primul are intrări sinaptice de la mai multe sau mai multe celule ale nivelului anterior Este evident că trebuie să îmbunătățim și să concretizăm și schema simplificată și avem un model de pornire pentru aceasta În primul rând, la capătul de intrare avem nu unul, ci multe sisteme senzoriale de vedere, atingere, gust, miros și auz, iar fiecare sistem are propriul său set de niveluri în creier Când și unde în creier se reunesc diferite seturi de niveluri de apă, dacă se întâmplă într-adevăr, este încă neclar Când urmărim un sistem, de exemplu, privitorul sau sistemul auditiv de la receptori la creier, putem vedea că acesta este împărțit în subsisteme separate În cazul vederii, aceste subsisteme se ocupă în mod specific de mișcările ochilor, contracția pupilei, percepția formei, mișcării, adâncimii sau culorii obiectelor Astfel, întregul sistem este divergent unde următorii mușchi, dintre care doi sunt reprezentați în această figură, de la obiecte apropiate la îndepărtate Ceilalți opt mușchi, câte patru pentru fiecare ochi, controlează ridicarea și coborârea ochiului, adică rotația în plan vertical ochiul tău se întoarce spre interior, iar celălalt ochi se întoarce spre exterior; (dacă privim în sus sau în jos, ambii ochi se întorc în sus sau în jos împreună Toate aceste mișcări sunt controlate de pulpă Fiecare mușchi al ochiului este determinat să se contracte de impulsuri motorii (motorii; neuroni) situate într-o parte a creierului numită trunchiul cerebral Fiecare dintre cei doisprezece mușchi corespunde unui grup mic de câteva sute de neuroni motori ai trunchiului Aceste grupuri sunt numite nuclei oculomotori Fiecare neuron motor al nucleului oculomotor deservește mai multe fibre musculare ale unuia dintre mușchii ochiului Acești neuroni la rândul lor primesc semnale de la alte fibre excitatoare Pentru o astfel de mișcare precum convergența ochilor, este necesar ca aceste neuroni anterioare neuronii trimit ramuri ale axonilor lor către neuronii motori corespunzători care deservesc ambii linii interne mușchi O astfel de celulă antecedentă ar fi putut avea un supraaxon ramificat, o ramură a căruia merge către un nucleu oculomotor și cealaltă către omologul său de pe partea opusă În același timp, este necesar ca o altă celulă (sau celule) nervoasă antecedentă, al cărei axon are terminații inhibitorii asupra neuronilor motori ai mușchiului rect extern, a determinat relaxarea sa strict proporțională Este necesar ca ambele seturi de celule antecedente să se descarce împreună, permițând contracția și relaxarea simultană, iar pentru aceasta am putea avea o celulă de control (sau un grup de celule) la un nivel și mai devreme care ar excita ambele trupe Gakov este unul dintre mecanismele care fac posibilă obținerea de mișcări coordonate care implică mulți mușchi Practic, fiecare mișcare pe care o facem este rezultatul unui efort comun CAPITOLUL contracția multor mușchi și relaxarea multor alții Dacă doriți să strângeți degetele într-un pumn, atunci mușchii suprafeței frontale a antebrațului (pe partea laterală a mâinii unde se află palma) se vor contracta, ceea ce poate fi simțit prin plasarea celeilalte mâini pe antebraț (Majoritatea oamenilor cred probabil că mușchii care flexează degetele sunt în mână Mâna conține unii mușchi, dar nu sunt flexorii degetelor ) După cum se arată în fig , mușchii antebrațului, care îndoaie degetele, sunt legați de cele trei oase ale fiecărui deget prin tendoane lungi, al căror curs poate fi urmărit pe suprafața anterioară a încheieturii mâinii Poate fi oarecum surprinzător că atunci când pumnul este strâns, mușchii din spatele antebrațului se contractă și ei Acest lucru poate părea complet redundant, dacă nu ținem cont că, strângând pumnul, dorim să fixăm ferm încheietura mâinii în poziția de mijloc: dacă doar flexorii degetelor s-au contractat, tendoanele lor, trecând de-a lungul suprafeței frontale a încheietura mâinii, ar îndoi și ea Trebuie să compensați această tendință de flexie nedorită a încheieturii mâinii prin contractarea mușchilor care îndoaie încheietura înapoi, iar aceștia sunt localizați doar pe partea din spate a antebrațului Important este că o facem fără să ne gândim Mai mult, nu învățăm acest lucru participând la cursuri de dimineață sau plătind pentru serviciile unui trainer Un nou-născut îți prinde degetul și îl ține strâns cu un pumn adevărat, fără niciun antrenament prealabil Aparent, în măduva spinării, avem niște celule de tip executiv care Orez Când degetele sunt strânse într-un pumn, acționează mușchii, ale căror tendoane trec în mână în fața articulației încheieturii mâinii și, prin urmare, tind să îndoaie și mâna Pentru a contracara acest lucru și pentru a fixa mâna, extensorii mâinii trebuie să se contracte și ei IMPULSURI, SINAPSE ȘI REȚELE NEURALE trimite ramuri excitatoare atât la flexorii degetelor, cât și la extensorii încheieturii mâinii și a căror funcție este de a servi procesul de strângere a pumnului Aparent, legăturile acestor celule sunt complet „lidate” chiar înainte de naștere, precum și conexiunile celulelor care vă permit să vă întoarceți ochii atunci când priviți obiectele apropiate, fără să vă gândiți la asta și fără să învățați să faceți acest lucru CAPITOLUL Masca este adesea comparată cu o cameră Mai potrivit ar fi să o comparăm cu o cameră de televiziune montată pe un trepied cu sistem de urmărire automată - o mașină care se autofocalizează, se ajustează automat la intensitatea luminii, are un obiectiv cu autocurățare și este conectată la un computer cu atât de avansate capabilități de informații paralele I Wabatka despre care inginerii abia încep să discute despre strategii similare pentru hardware-ul pe care îl proiectează Lucrarea gigantică de transformare a luminii care lovește două retine într-o scenă semnificativă a spectatorului-Lu este adesea vizualizată în mod ciudat, de parcă tot ce trebuie să vedem ar fi o imagine a lumii exterioare, clar concentrată pe retină Deși obținerea de imagini clare este o sarcină importantă, este modestă în comparație cu activitatea sistemului nervos - retina și creierul După cum vom vedea în acest capitol, contribuția retinei este impresionantă în sine Transformând lumina în semnale nervoase, începe să atragă ceea ce este util din mediul înconjurător și să arunce ceea ce este inutil Nicio invenție umană, inclusiv camerele controlate de computer, nu poate concura încă cu ochiul Acest capitol este dedicat imaginii principale a partea neurală a ochiului - retina, dar voi începe cu o scurtă descriere a globului ocular - aparatul care conține retina și creează o imagine clară a lumii exterioare pe ea G az măr Funcția generală a părților non-retiniene ale ochilor este de a oferi o imagine clară și concentrată a lumii exterioare pe cele două retine Fiecare ochi este fixat pe orbită într-o anumită poziție de către șase mușchi externi mici, amintiți în capitolul Nu este întâmplător ca fiecare ochi să aibă exact șase mușchi; ele sunt împărțite în trei perechi, iar mușchii fiecărei perechi lucrează în protiofaza oferind mișcări în trei planuri ortogonale (perpendiculare) Pentru ambii ochi, sarcina de urmărire a obiectului trebuie efectuată cu o precizie de câteva minute de arc - altfel imaginea vizibilă se va dubla (Pentru a vă face o idee despre cât de chinuitoare poate fi această vedere dublă, încercați să priviți ceva în timp ce apăsați pe marginea unuia dintre ochi cu degetul arătător ) Astfel de mișcări precise necesită un set de reflexe fin reglate pentru a fi realizate, inclusiv cele care controlează poziția capului Corneea (partea frontală transparentă a ochiului) și lentila formează împreună echivalentul obiectivului unei camere Aproximativ două treimi din refracția totală a luminii necesară pentru focalizare are loc la interfața aer-cornee, unde lumina pătrunde în ochi Treimea rămasă din capacitatea de focalizare OCHIUL Orez Un oftalmolog, examinând fundul de ochi, vede ceva asemănător cu această fotografie a unei retine normale Papila nervului optic este situată în stânga; aici arterele intră în retină și venele (mai întunecate) ies din ea Zona roșie închisă de la marginea din dreapta este macula; în centrul acestei zone se află fosa centrală, neprezentată în imagine Zona întunecată din stânga sus este pigmentarea normală a melaninei pe CAPITOLUL Orez Globul ocular și mușchii care îi controlează poziția Corneea și cristalinul concentrează razele de lumină pe partea din spate a ochiului Lentila ajustează focalizarea obiectelor apropiate și îndepărtate - umflarea acestuia crește și scade în consecință OCHIUL Lentila cristalină implementează viziunea, dar sarcina sa principală este de a oferi ajustarea necesară focalizării asupra obiectelor situate la distanțe diferite de ochi Focalizeaza camera, schimbam distanta de la obiectiv la film; în ochi, nu distanța de la cristalin până la retină se schimbă, ci forma cristalinului elastic elastic - prin întinderea sau slăbirea tendoanelor atașate de marginea acestuia în așa fel încât pentru obiectele apropiate să devină mai convexă, iar pentru obiectele îndepărtate – mai plate Aceste modificări de formă sunt efectuate de un set de mușchi radiali numiți mușchi ciliari (Când ajungem la aproximativ de ani, cristalinul devine mai rigid și pierdem treptat capacitatea de focalizare Pentru a ocoli acest inconvenient semnificativ legat de vârstă, Benjamin Franklin a inventat bifocalul ) strâns legat de reflexul care controlează rotația concomitentă a ochilor Alte două colecții de fibre musculare modifică diametrul pupilei și astfel reglează cantitatea de lumină care intră în ochi, la fel ca diafragma într-o cameră fotografică Un sistem de fibre radiale care seamănă cu spițele unei roți dilată pupila; alte fibre circulare o strâng În cele din urmă, autocurățarea suprafeței anterioare a corneei se realizează prin clipirea pleoapelor și lubrifierea de la glandele lacrimale Corneea este alimentată din abundență cu nervi sensibili la atingere și durere, motiv pentru care cea mai mică iritare cu particule de praf provoacă un reflex care duce la clipirea și creșterea fluxului de lacrimi Orez Lumina pătrunde în ochi prin corneea transparentă, care contribuie cel mai mult la refracția razelor de lumină Pata albă de pe pupilă este o reflectare a luminii GPLRA Retină Există o suprastructură complicată, descrisă mai sus, pentru a putea funcționa] Cuișoarele, care în sine este o structură uimitoare, ne oferă capacitatea de a vedea culorile și este suficient de precisă pentru a observa un fir de păr uman sau un peisaj de la câțiva metri distanță Retina este o parte a creierului care s-a separat de acesta în primele etape de dezvoltare, dar este încă conectată la acesta printr-un mănunchi de fibre - nervul optic La fel ca multe alte structuri ale sistemului nervos central, retina are formă de placă, în acest caz grosime de aproximativ un sfert de milimetru Este format din trei straturi de corpuri celulare nervoase separate de două straturi de sinapse formate de axonii și dendritele acestor celule Celulele malefice de pe suprafața posterioară a retinei conțin receptori sensibili la lumină - tije și conuri Tijele, mult mai numeroase decât conurile, sunt responsabile pentru vederea noastră în lumină slabă și se sting în lumină puternică Conurile nu reacționează la lumina slabă, dar sunt responsabile pentru capacitatea de a vedea detaliile fine și pentru vederea culorilor Numărul de tije și conuri variază semnificativ în diferite părți ale retinei În centrul propriu-zis, unde capacitatea vederii noastre de a distinge detaliile fine este maximă, există doar conuri Această zonă fără tije, de aproximativ o jumătate de milimetru în diametru, se numește fovea Conurile se găsesc în întreaga retină, dar sunt cel mai dens impachetat in fovea Deoarece tijele și conurile sunt situate în partea din spate a retinei, lumina care intră trebuie să treacă prin alte două straturi pentru a le stimula Nu știm exact de ce retina este aranjată într-un mod atât de ciudat - parcă întoarsă cu susul în jos Un posibil motiv este că în spatele receptorilor se află un strat de celule care conțin pigmentul negru melanină (care se găsește și în piele) Melanina absoarbe lumina care a trecut prin retină fără a fi reflectată înapoi și împrăștiată în interiorul ochiului; joacă același rol ca vopseaua neagră din interiorul camerei Celulele care conțin melanină contribuie, de asemenea, la refacerea chimică a pigmentului vizual sensibil la lumină, care devine decolorat în lumină (vezi capitolul ) Ambele funcții necesită ca melanina să fie aproape de receptori Dacă receptorii s-ar afla în față, celulele pigmentare ar trebui să se afle între ele și următorul strat de celule nervoase, într-o zonă deja plină de axoni, dendrite și sinapse Oricum ar fi, straturile din fața receptorilor sunt destul de transparente și probabil că nu afectează foarte mult claritatea imaginii Cu toate acestea, pe milimetrul central * (unde viziunea noastră este cea mai acută, consecințele chiar și ale unei ușoare scăderi a clarității ar fi catastrofale, iar evoluția, aparent, „a încercat” să le înmoaie - a deplasat alte straturi la periferie, formându-se aici un inel al retinei subțiri și expunând conurile centrale astfel încât acestea să fie chiar la suprafață Mica depresiune rezultată este fosa centrală Trecand din stratul din spate in fata intram in stratul mijlociu al retinei, situat intre bastonase si conuri, pe de o parte, si celulele ganglionare, pe de alta Acest strat conține neuroni de tip sin: celule bipolare, orizontale și amacrine Celulele bipolare au intrări de la receptori, așa cum se arată în Fig , iar multe dintre ele trec igchals direct la celulele ganglionare Celulele orizontale sunt conectate OCHIUL Kis j Secțiunea mărită a retinei din dreapta arată poziția relativă a straturilor retiniene Va părea surprinzător, dar înainte ca lumina să ajungă la bastonașe și conuri, aceasta trebuie să treacă prin straturile de celule ganglionare și bipolare conectați receptorii și celulele bipolare cu legături relativ lungi paralele cu straturile retiniene; în mod similar, celulele amacrine leagă celulele bipolare de ganglionare Stratul de neuroni de pe partea anterioară a retinei conține celule ganglionare, ai căror axoni călătoresc de-a lungul suprafeței retinei, se adună într-un mănunchi de punct orb și părăsesc ochiul pentru a forma nervul optic Fiecare ochi conține aproximativ de milioane bastonașe și conuri, dar doar milion de celule ganglionare Având în vedere această diferență, se pune întrebarea: cum pot fi păstrate informațiile vizuale detaliate? Studierea conexiunilor dintre celulele retiniene poate ajuta la rezolvarea acestei probleme Ne putem imagina două moduri de circulație a informațiilor prin retină: o cale directă de la fotoreceptori la bipolar și mai departe la celulele ganglionare și o cale indirectă, în care celulele orizontale pot fi incluse între receptori și bipolari și între bigs-lars și celulele ganglionare - celule hem amacrine orez ilustrând aceste relaţii directe şi indirecte) Aceste legături fuseseră deja studiate în detaliu de către Ramon y Cajal în jurul anului Calea directă este foarte specifică, sau compactă, în sensul că o celulă bipolară are intrări de la un singur receptor sau un număr relativ mic dintre ei, iar o celulă ganglionară are intrări de la unul sau relativ puțini bipolari Calea indirectă este mai difuză, sau „încețoșată”, datorită conexiunilor laterale mai largi Suprafața totală ocupată de receptorii asociați cu o singură celulă ganglionară prin căi directe și indirecte este de numai aproximativ un milimetru Această zonă, după cum vă puteți aminti din capitolul , este CAPITOLUL Pigmentar celulă tati Poliţist - -baril Celulă orizontală Celula amacrina Celula bipolară - - Ganglionar celulă Orez Secțiune transversală a retinei aproximativ la jumătatea distanței dintre fovee și periferia îndepărtată, unde există mai multe tije decât conuri Înălțimea completă a desenului în natură corespunde cu aproximativ un sfert de milimetru Câmpul activ al unei celule ganglionare este o zonă a retinei, a cărei stimulare luminoasă poate afecta impulsul unei anumite celule ganglionare Această schemă generală este valabilă pentru întreaga retină, dar în detaliile conexiunilor există diferențe mari între fovee, unde este proiectată direcția privirii și unde capacitatea noastră de a vedea detaliile fine este maximă, și periferia retinei, unde acuitatea vizuală scade brusc La trecerea de la fovee la periferie, rețeaua de căi directe de la receptori la celulele ganglionare devine complet diferită În sau în apropierea foveei pe calea directă, există de obicei un con asociat cu o celulă bipolară și unul bipolar cu o celulă ganglionară Cu toate acestea, pe măsură ce trecerea treptată la OCHIUL spre regiunile exterioare, din ce în ce mai mulți receptori converg spre bipolari, iar bipolarii converg către celulele ganglionare Acest grad ridicat de convergență pe care îl vedem în cea mai mare parte a retinei, împreună cu căile foarte compacte în și în jurul centrului, face posibil să înțelegem de ce, în ciuda raportului de : între numărul de receptori și numărul de optice fibrele nervoase, o parte a retinei (centrul acesteia) poate oferi încă o vedere clară Schema generală a căilor retiniene cu componentele lor directe și indirecte este cunoscută de mulți ani, iar relația lor cu acuitatea vizuală a fost înțeleasă cu mult înainte ca rolul căii indirecte să poată fi elucidat Înțelegerea sa a devenit brusc posibilă atunci când fiziologia celulelor ganglionare a început să fie studiată Câmpurile receptive ale celulelor ganglionare retiniene: producția ochilor Când studiem retina, ne confruntăm cu două probleme principale În primul rând, cum transformă tijele și conurile lumina pe care o absorb în semnale electrice și chimice? În al doilea rând, cum interpretează aceste informații celulele ulterioare ale celorlalte două straturi – bipolar, orizontal, amacrin și ganglionar? Înainte de a discuta despre fiziologia receptorilor și a celulelor intermediare, vreau să trec înainte și să descriu ieșirile retiniene reprezentate de activitatea celulelor ganglionare O caracteristică semnificativă, convenabilă și compactă a unui neuron și, prin urmare, informațiile furnizate de semnalele sale de ieșire, pot fi o hartă a câmpului său receptiv Ne poate ajuta să înțelegem de ce celulele nivelurilor intermediare sunt conectate în acest fel și nu altfel și să explice scopul căilor directe și indirecte Dacă știm ce spun celulele ganglionare creierului, vom merge mult în înțelegerea modului în care funcționează retina în general În jurul anului , Steven Kuffler a înregistrat pentru prima dată răspunsurile celulelor ganglionare retiniene la punctele de lumină la un mamifer, și anume o pisică El lucra atunci la Institutul Oftalmologic Wilmers de la Spitalul Johns Hopkins Privind retrospectiv, alegerea animalului a fost una bună, deoarece retina pisicii nu pare să aibă complexitatea răspunsurilor la mișcare observate la o broaște sau iepure și nici caracteristicile legate de culoare ale peștilor, păsărilor sau maimuțelor Figura Steven Koffler la un picnic de laborator Poza a fost făcută în jurul anului de CAPITOLUL Kuffler a folosit un stimulator de lumină proiectat de S Talbot Folosind acest dispozitiv optic, un moscop medical OFG modificat, a fost posibil să se ilumineze uniform întreaga retină cu o lumină de fundal constantă slabă și, de asemenea, să se proiecteze pete mici, mai luminoase, observând direct ambele stimulul, ochiul și electrodul vârfului Lumina de fundal a făcut posibilă stimularea fie a tijelor, fie a conurilor, fie a receptorilor de ambele tipuri, deoarece la iluminare foarte puternică funcționează doar conurile, iar la iluminare slabă numai tijele Kuffler a deturnat reacțiile cu electrozi extracelulari introduși prin sclera (partea albă a ochiului) ) direct în retină partea sa din față Nu ar fi dificil să găsești celulele ganglionare je^Kil, deoarece acestea se află pe însăși suprafața retinei și sunt foarte mari Sub lumină de fundal împrăștiată constantă și chiar și în întuneric absolut, activitatea celulelor ganglionare retiniene prezintă activitate staționară, oarecum intermitentă, cu o frecvență de - până la aproximativ de impulsuri pe secundă, așa cum ne-am aștepta în întuneric total impulsul în sine s-a dovedit a fi neașteptat Folosind un mic punct de lumină, Kuffler a reușit să găsească zone din rețea din care ar putea influența impulsurile celulelor ganglionare - să le mărească sau să le suprime Astfel de zone erau regiunile receptive ale celulelor ganglionare corespunzătoare După cum era de așteptat, câmpul receptiv înconjura de obicei vârful electrodului sau era foarte aproape de acesta Curând a devenit clar că există două tipuri de celule ganglionare, din motive pe care le voi explica în curând, Kuffler le-a numit celule op-centrate și celule decentrate O celulă cu un centru operațional se descarcă cu o frecvență semnificativ crescută dacă o mică pată de lumină apare undeva în interiorul unei anumite zone în centrul sau în apropierea centrului repertoriului clicuri aleatorii separate și apoi, după aprinderea luminii, se aude o salvă de impulsuri, care amintește de o împușcătură de mitralieră Vom numi această formă de reacție o reacție op Când Kffler a mutat punctul de lumină ușor departe de centrul câmpului receptiv, lumina a suprimat impulsurile spontane ale celulei, iar atunci când a fost oprită, celula a reunit un val de impulsuri accelerate care durează aproximativ o secundă O astfel de secvență - suprimarea impulsurilor în timpul expunerii la lumină și descărcarea după ce aceasta este oprită - numim releu oprit Studiul acestui tip de câmp receptiv a arătat curând că el subdiviza în mod clar op-sna rotund și off-sna inelar mult mai mare care îl mărginește Cu cât durata zonei, op- sau off-, era mai mare, a fost umplută cu un stimul, tel răspunsul a fost mai puternic, astfel încât op-reacțiile maxime au fost obținute pentru o pată rotundă cu un anumit diametru, iar maximele off-reacții au fost obținute pentru un inel de anumite dimensiuni (cu un anumit diametru interior și exterior) Pe fig prezintă înregistrări tipice ale reacțiilor la astfel de stimuli Zonele centrale și periferice au arătat antagonism reciproc: reacția la pata din centru a fost redusă ca urmare a fulgerului celui de-al doilea spot din periferie, ca și cum celula ar fi fost forțată să se descarce atât mai rapid, cât și mai lent Acest lucru a provocat o reacție mult mai slabă decât atunci când doar centrul a fost umplut cu o pată; pentru unele celule, efectele stimulării ambelor zone se compensează complet reciproc Direct opus a fost comportamentul celulei cu receptorul Her decentrat OCHIUL Stimul Orez Stânga: patru înregistrări de răspuns ale unei celule ganglionare tipice cu un centru op Fiecare înregistrare a fost obținută cu o singură trecere a fasciculului osciloscopului cu o durată de , secunde Datorită unei mături atât de lente, fazele ascendente și descendente ale pulsului se îmbină, astfel încât fiecare puls are aspectul unei singure linii verticale Stimulii sunt afișați în stânga Recordul superior este starea de repaus (fără stimul): impulsurile apar rar și mai mult sau mai puțin aleatoriu Cele trei intrări inferioare sunt reacții la un punct mic (dimensiune optimă), la o pată mare care acoperă centrul și periferia câmpului receptiv și la un inel care acoperă numai periferia Dreapta: răspunsurile celulelor ganglionare decentrate la același set de stimuli Stimul Câmpul activ a constat dintr-un centru mic, din care s-a obținut o reacție off- și o periferie, care a dat o reacție op Celulele ambelor tipuri au fost amestecate și au apărut aproximativ la fel de frecvent Celulele decentrate se descarcă cel mai frecvent ca răspuns la o pată neagră pe un fundal alb, deoarece numai periferia câmpului său receptiv este iluminată În natură, obiectele întunecate par a fi la fel de comune ca și cele luminoase; acest lucru poate explica de ce informațiile din retină sunt transmise de celule atât cu op-center, cât și off-center Dacă spotul este crescut treptat, răspunsul crește până când centrul câmpului receptiv este umplut, iar apoi începe să scadă pe măsură ce este capturată din ce în ce mai multă periferie, așa cum se poate observa în grafic (Fig ) Cu o pată care acoperă întreg câmpul, fie predomină ușor acțiunea centrului, fie reacția este zero Acest lucru face posibil să înțelegem de ce oamenii de știință dinaintea lui Kuffler au fost atât de nereușiți: atunci când înregistrau activitatea din celulele ganglionare, au folosit întotdeauna lumină împrăștiată - departe de cel mai bun stimul Ne putem imagina uimirea cercetătorilor când un flash de magneziu îndreptat direct în ochiul unui animal a provocat reacții atât de slabe Orez Două tipuri principale de câmpuri receptive ale celulelor ganglionare retiniene - cu op-center și periferie inhibitoare și cu periferie decentrată și excitatoare Semnul plus este zona care dă op-reacții; semnul minus este zona care dă reacții negative CAPITOLUL Orez Dacă o singură celulă ganglionară cu un opdenter este stimulată cu pete luminoase din ce în ce mai mari, reacția se va intensifica treptat până la un punct cu o magnitudine de aproximativ grad Aceasta coincide cu valoarea centrului O creștere suplimentară a spotului duce la o scădere a reacției, deoarece în acest caz spotul începe să capteze periferia antagonistă La dimensiunile spotului mai mari de grade, reacția încetează să scadă, deci grade este diametrul întregului câmp receptiv, inclusiv centrul și periferia ție sau nu le-a cauzat deloc S-ar părea de așteptat ca iluminarea tuturor receptorilor garantată de un astfel de fulger să fie cel mai puternic, și nu cel mai slab, stimul Greșeala aici este să uităm cât de importante sunt sinapsele inhibitorii pentru sistemul nervos Cu nimic altceva decât o diagramă de legături ca cea prezentată în Fig , nu putem prezice efectul unui anumit stimul asupra oricărei celule date decât dacă știm care sinapse sunt excitatoare și care sunt inhibitoare La începutul anilor , când Kuffler a înregistrat reacțiile celulelor ganglionare, importanța inhibiției în sistemul nervos abia începea să fie recunoscută Înainte de a trece la descrierea receptorilor și a altor celule retiniene, vreau să iau în considerare încă trei întrebări despre câmpurile receptive Prima dintre ele se referă la conceptul general de „câmp receptiv”, iar celelalte două – câteva caracteristici ale câmpurilor receptive ale celulelor ganglionare retiniene: suprapunerea și dimensiunea lor Conceptul de câmp receptiv Termenul câmp receptiv în sens restrâns înseamnă pur și simplu o colecție de receptori care trimit semnale către un anumit neuron prin una sau mai multe sinapse În sistemul vizual, aceasta este doar o parte a retinei, dar de pe vremea lui Kuffler și datorită muncii sale, termenul a ajuns să fie folosit treptat într-un sens mult mai larg Celulele ganglionare retiniene au fost din punct de vedere istoric primul exemplu de neuroni ale căror câmpuri receptive au o structură internă: stimularea diferitelor părți ale câmpului receptiv dă răspunsuri calitativ diferite, iar stimularea unei părți semnificative a câmpului poate duce la anularea reciprocă a efectelor individuale părți, mai degrabă decât adăugarea lor În caracterizarea câmpului receptiv, acum este obișnuit să se descrie substructura acestuia, adică, cu alte cuvinte, să se indice modul în care una sau alta dintre zonele sale ar trebui să fie stimulată pentru a provoca un răspuns celular Când vorbim despre „cartografiarea câmpului receptiv al unei celule” ne referim adesea nu doar la delimitarea limitelor acesteia pe retină sau pe un ecran cu fața animalului, ci și la descrierea substructurii acestuia Pe măsură ce ne îndreptăm mai departe în adâncurile sistemului nervos central, unde câmpurile receptive ale neuronilor devin din ce în ce mai complexe, complexitatea descrierilor lor va crește în consecință Hărțile de câmp receptiv sunt deosebit de utile prin faptul că pot prezice comportamentul unei celule Să presupunem, de exemplu, că în stratul ganglionar al retinei stimulăm o celulă cu un centru op cu lumină directă OCHIUL un pătrat, a cărui lățime corespunde exact cu centrul câmpului receptiv, iar lungimea este mai mare decât diametrul întregului câmp, inclusiv periferia Conform hărții pentru celula cu centrul opțional prezentat în Fig , am putea prezice că un astfel de stimul ar provoca un răspuns puternic, deoarece acoperă întregul centru și doar o mică parte din mediul antagonist În plus, pe baza simetriei radiale a hărții, putem prezice că mărimea răspunsului celulei nu va depinde de orientarea benzii de lumină Ambele predicții sunt confirmate de experiență Câmpuri receptive suprapuse Suprapunerea câmpurilor receptive este legată de întrebarea importantă a ceea ce face o anumită populație de celule, cum ar fi celulele de ieșire retiniene, ca răspuns la un stimul luminos Pentru a înțelege ce fac celulele ganglionare sau orice alte celule ale sistemului senzorial, trebuie să luăm două abordări ale problemei Prin maparea câmpului receptiv, ne întrebăm ce fel de stimul este necesar pentru a face ca o singură celulă să răspundă Dar vrem să știm și cum un anumit stimul retinian afectează întreaga populație de celule ganglionare Pentru a răspunde la a doua întrebare, trebuie mai întâi să aflați ce au în comun două celule ganglionare adiacente situate una lângă alta în retină Descrierea de mai sus a câmpurilor receptive ale celulelor ganglionare poate induce în eroare dacă vă gândiți la ele ca la un mozaic de cercuri mici care nu se suprapun pe retină, ceva asemănător unei plăci de podea pentru baie De fapt, celulele ganglionare adiacente primesc input de la grupuri de receptori foarte suprapuse și, de obicei, doar marginal diferite (adică, câmpuri receptive), așa cum se arată schematic în Fig Având în vedere diagrama simplificată din Fig , este ușor de înțeles de ce este așa: celulele ganglionare, colorate în roșu și cyan, au intrări din zone suprapuse, respectiv colorate în secțiune transversală Datorită divergenței, în care o celulă face sinapsă cu multe alte celule la fiecare nivel, un singur receptor poate afecta sute sau mii de celule ganglionare Acesta va fi situat în centrele câmpurilor receptive ale unor celule și la periferia câmpurilor altor celule Acest receptor va excita unii neuroni prin centrii lor, dacă sunt celule cu un centru op, sau prin periferie, dacă acestea sunt celule cu un decentrat; și va inhiba simultan alți neuroni prin centrii sau periferia lor Astfel, un mic punct de lumină care apare pe retină poate provoca o varietate de activități în multe celule Orez Câmpurile receptive ale două celule ganglionare retiniene adiacente se suprapun de obicei Cel mai mic punct de lumină pe care îl putem proiecta pe retină pare să aibă un efect asupra a sute de celule ganglionare, dintre care unele sunt decentrate, iar altele sunt op-centre; lovește centrele unor câmpuri receptive și periferia altora CAPITOLUL Orez Două celule ganglionare vecine primesc semnale de intrare în mod direct de la două grupuri de receptori suprapuse Zonele retinei ocupate de aceşti receptori constituie centrele câmpurilor lor receptive, reprezentate în plan prin cercuri mari suprapuse Dimensiunile câmpului receptiv Să încercăm acum să corelăm evenimentele care se desfășoară pe retină cu percepția vizuală cotidiană a lumii exterioare Diferitele celule ganglionare au câmpuri receptive diferite ca mărime Dimensiunile centrelor câmpurilor receptive se modifică într-un mod deosebit de vizibil și regulat: sunt minime în fovea centrală a retinei, unde acuitatea vizuală sau capacitatea de a distinge obiectele mici este cea mai mare; cu cât mai departe de fovee, câmpurile devin mai mari, iar acuitatea vizuală scade în consecință Mărimea câmpului receptiv poate fi măsurată în două moduri Cel mai simplu mod este de a indica dimensiunile sale direct pe retină Dezavantajul acestei metode este că, dintr-un punct de vedere obișnuit, nu va fi suficient de semnificativă În schimb, se poate măsura mărimea proiecției câmpului receptiv asupra lumii exterioare, de exemplu, diametrul acestuia pe ecranul în fața căruia se află animalul; în acest caz, totuși, trebuie să indicați cât de departe de ochi se află ecranul Pentru a evita aceste dificultăți, este poate mai bine să exprimăm mărimea câmpului receptiv prin unghiul la care animalul însuși va vedea proiecția câmpului pe ecran, așa cum se arată în Fig Calculăm acest unghi în radiani prin simpla împărțire a diametrului câmpului la distanța până la ecran, dar voi folosi grade transformând după formula: (radiani x l) / Un milimetru pe retina umană corespunde aproximativ unui unghi de , grade La o distanta de cm de ecran, un grad corespunde cu , cm pe ecran Luna si Soarele, vizibile de pe Pamant, au aproape aceleasi dimensiuni de jumatate de grad La maimuțe, cele mai mici centre ale câmpurilor receptive măsurate până acum au un diametru de aproximativ minute de arc, sau microni ( , milimetri) pe retină Aceste celule ganglionare sunt situate, aparent, în afara fosei, dar aproape de aceasta În groapa propriu-zisă, diametrul conurilor și distanțele dintre centrele lor sunt de aproximativ , µm; acest lucru este de acord cu datele privind acuitatea noastră vizuală - suntem capabili să distingem două puncte cu o distanță aparentă între ele de numai , minute arc diametrul cercului OCHIUL Distanța ecranului: , m Valoarea ecranului: mm Orez Un milimetru pe retină corespunde unui unghi vizual de , grade Astfel, pe un ecran la , metri distanță, milimetru pe retină corespunde aproximativ de milimetri , µm pe retină (unghi de , minute) corespund unei monede de de cenți vizibilă de la o distanță de aproximativ de metri La periferia îndepărtată a retinei, centrele câmpurilor receptive sunt formate din mii de receptori și pot avea un diametru de grad sau mai mult Astfel, pe măsură ce ne îndepărtăm de fovee, în mod clar nu există o schimbare accidentală bine coordonată în trei cantități: acuitatea vizuală scade, numărul de receptori implicați în căile individuale directe crește (la bipolari și mai departe la celulele ganglionare), iar diametrul centrelor câmpurilor receptive creşte Acest lucru ne ajută să înțelegem semnificația căilor directe și indirecte de la receptori la neuronii ganglionari, deoarece oferă dovezi puternice că centrul câmpului receptiv este determinat de calea directă și periferia antagonistă de calea indirectă și că acuitatea vizuală este limitată de căile directe Pentru a obține date suplimentare în favoarea unei astfel de concluzii, au fost necesare date despre activitatea altor celule retiniene; acest lucru va fi discutat în secțiunile următoare Fotoreceptori Au trecut mulți ani până când s-au făcut progrese semnificative în fiziologia receptorilor, a celulelor bipolare, a celulelor orizontale și a celulelor amacrine Au existat multe motive pentru aceasta: pulsația vasculară a interferat în mod constant cu încercările de a menține microelectrodul în sau în apropierea unei singure celule; receptorii, celulele bipolare și orizontale nu generează impulsuri, prin urmare, înregistrarea potențialelor de gradient mult mai mici necesită utilizarea tehnicilor intracelulare; este greu de spus cu certitudine ce tip de celulă (sau lângă care celulă) se află electrodul Unele dintre aceste dificultăți pot fi depășite prin alegerea corectă a animalului; de exemplu, retinele vertebratelor cu sânge rece sunt capabile să supraviețuiască fiind îndepărtate din ochi și scufundate într-o soluție salină oxigenată, iar în acest caz, absența circulației sanguine exclude pulsația arterelor; Proteus (un gen de salamandre mari) are celule foarte mari, activitatea lor este ușor de înregistrat; peștii, broaștele, țestoasele, iepurii și pisicile au toate avantaje într-un tip sau altul, astfel încât diferite specii au fost folosite în studiul fiziologiei retinei Dificultatea de a face față unui număr atât de mare de specii este că detaliile organizării retinei pot varia semnificativ la diferite animale În plus, înțelegerea noastră asupra retinei primatelor, ale cărei răspunsuri sunt greu de înregistrat, până de curând se baza în mare parte pe rezultatele obținute pe alte CAPITOLUL tipuri Cu toate acestea, pe măsură ce dificultățile tehnice sunt depășite, la fel și progresul cercetării asupra primatelor În ultimii ani, studiul reacției tijelor și conurilor la lumină a avansat foarte mult și se pare că începem să înțelegem cum funcționează Tijele și conurile sunt diferite în multe privințe Cea mai importantă diferență este în sensibilitatea lor relativă: tijele sunt sensibile la lumina foarte slabă, conurile necesită o lumină mult mai puternică Am descris deja diferențele în distribuția lor pe retină, cea mai notabilă fiind absența bastonașelor în fovee De asemenea, au formă diferită: tijele sunt lungi și subțiri, în timp ce conurile sunt scurte și în formă de con Atât tijele, cât și conurile conțin pigmenți sensibili la lumină În toate stick-urile pigmentul este același; conurile sunt împărțite în trei tipuri, fiecare având propriul pigment vizual special Acești patru pigmenți sunt sensibili la diferite lungimi de undă ale luminii, iar în cazul conurilor, aceste diferențe formează baza vederii culorilor Sub influența luminii din receptori, are loc un proces numit decolorare În acest proces, o moleculă de pigment vizual absoarbe un foton - o singură cantitate de lumină vizibilă - și, în același timp, este transformată chimic într-un alt compus care absoarbe lumina mai rău sau, poate, este sensibil la alte lungimi de undă La practic toate animalele, de la insecte la oameni, si chiar si la unele bacterii, acest pigment receptor este format dintr-o proteina de care este atasata o mica molecula apropiata de vitamina A; este partea care este transformată chimic de lumină Datorită în principal muncii lui George Wald de la Harvard, Orez Această secțiune a părții periferice a retinei maimuței trece prin stratul de tije și conuri Petele albe mici sunt bastoane; zonele negre mai mari cu puncte albe în centru sunt conuri OCHIUL Introdus în anii , acum știm multe despre chimia decolorării și refacerea ulterioară a pigmenților vizuali Majoritatea receptorilor senzoriali obișnuiți – chimici, termici sau mecanici – se depolarizează ca răspuns la un stimul adecvat, adică ei răspund la un stimul excitator în același mod ca neuronii normali; depolarizarea duce la eliberarea neurotransmițătorului din terminațiile axonale (de multe ori, ca și în cazul receptorilor vizuali, aceasta nu duce la apariția impulsurilor, probabil din cauza lungimii foarte mici a axonului) La nevertebrate, de la lipace la insecte, receptorii de lumină se comportă în același mod, iar până în se presupunea că un mecanism similar — depolarizarea indusă de lumină — a funcționat și în tijele și conurile de vertebrate În , neurofiziologul japonez Tsuneo Tomita, care a lucrat la Universitatea Keio din Tokyo, a reușit pentru prima dată să introducă un microelectrod în conurile retinei peștilor și să obțină un rezultat atât de neașteptat încât mulți dintre contemporanii săi au ridicat inițial îndoieli serioase În întuneric, potențialul peste membrana conului era neobișnuit de scăzut pentru o celulă nervoasă: aproximativ de milivolți în loc de cei obișnuiți Când conul a fost iluminat, acest potențial a crescut - membrana hiperpolarizată - contrar a ceea ce ne-am aștepta În întuneric, fotoreceptorii vertebratelor sunt în mod clar mai depolarizați (au un potențial de membrană mai mic) decât celulele nervoase normale în repaus, iar depolarizarea determină o eliberare continuă de neurotransmițător de la terminațiile lor axonale, așa cum se întâmplă în receptorii normali atunci când sunt stimulați Lumina, crescând potențialul de pe membrana celulei receptor (adică, hiperpolarizând-o), reduce eliberarea mediatorului Astfel, stimularea, destul de ciudat la prima vedere, oprește receptorii Descoperirea lui Tomit ne ajută să explicăm de ce fibrele nervului optic al vertebratelor sunt atât de active în întuneric: receptorii sunt activi spontan; multe celule bipolare și ganglionare fac probabil exact ceea ce celulele lor receptore le spun să facă În deceniile următoare, principalele probleme au fost de a afla cum lumina provoacă hiperpolarizarea receptorului și, în special, cum eflorescența unei singure molecule de pigment vizual sub acțiunea unui foton poate duce la o modificare măsurabilă a potențialului membranei în lanseta Ambele procese sunt acum destul de bine înțelese hiperpolarizare în lumină Orez Un singur con (stânga) și două tije cu un con (dreapta) au fost disecate și colorate cu acid osmic Un proces subțire în partea de sus a fiecărei celule este segmentul exterior care conține pigmentul vizual Fibrele din partea de jos merg către zonele sinaptice care nu sunt afișate aici CAPITOLUL cauzate de blocarea fluxului de ioni În întuneric, o parte a membranei receptorului este mai permeabilă la ionii de sodiu decât restul membranei Prin urmare, ionii de sodiu intră continuu în celulă aici, iar în altă parte ionii de potasiu ies afară Fluxul de ioni în întuneric, sau curent întunecat, a fost descoperit în de William Hagins, Richard Penn și Shuko Yoshikami la Institutul Național de Artrită și Tulburări Metabolice din Bethesda Determină depolarizarea receptorului de repaus și astfel activitatea constantă a acestuia Ca urmare a estompării pigmentului vizual în lumină, porii pentru sodiu se închid, curentul întunecat scade și gradul de depolarizare a membranei devine mai mic, adică celula devine hiperpolarizată Activitatea ei (eliberarea mediatorului ei) slăbește Acum, ca urmare a muncii lui Evgeniy Fesenko și colaboratorilor de la Academia de Științe din Moscova, Denis Baylor de la Universitatea Stanford, Kin-Wai Yau de la Universitatea din Texas și alții, suntem mult mai aproape de înțelegerea relației dintre pigment estomparea și închiderea porilor de sodiu De exemplu, a fost foarte greu de imaginat cum albirea unei singure molecule ar putea duce la închiderea milioanelor de pori necesari modificărilor observate ale potențialului Acum a devenit clar că porii din receptor sunt deschiși de molecule ale unei substanțe numite guanozin monofosfat ciclic (cGMP) Decolorarea moleculei de pigment vizual duce la o întreagă cascadă de evenimente Partea proteică a moleculei de pigment decolorat activează un număr mare de molecule de enzimă transducină și fiecare dintre ele inactivează la rândul său sute de molecule cGMP, de obicei implicate în deschiderea porilor Deci, ca urmare a estompării unei molecule de pigment, milioane de pori sunt închiși Toate acestea fac posibilă explicarea unui număr de fenomene care înainte erau misterioase În primul rând, se știe de mult timp că o persoană care s-a adaptat la întuneric complet este capabilă să vadă un fulger de lumină atât de slab încât niciun receptor nu poate primi mai mult de un foton Calculele arată că, pentru a simți o erupție, este necesar ca aproximativ șase tije apropiate să fie stimulate de fotoni într-o perioadă scurtă de timp Acum devine clar cum un singur foton poate excita tija și face ca aceasta să genereze un semnal de o putere suficientă În al doilea rând, putem explica acum incapacitatea tijelor de a răspunde la schimbările de lumină dacă lumina este deja suficient de strălucitoare Aparent, sensibilitatea tijelor este atât de mare încât, în condiții de iluminare puternică, de exemplu, în lumina soarelui, toți porii de sodiu sunt închiși, iar amplificarea ulterioară a luminii poate să nu dea niciun efect suplimentar Apoi spunem că bețișoarele sunt saturate Poate peste câțiva ani, studenții la biologie vor vedea toată povestea receptorilor ca pe un alt lucru de învățat Sper, totuși, să nu se întâmple acest lucru Pentru a-i aprecia pe deplin semnificația, a trebuit să petreacă mulți ani întrebându-ne cum ar putea funcționa receptorii, iar apoi brusc - în mai puțin de un deceniu - ca rezultat al unor cercetări spectaculoase, să rezolvi această problemă Emoția cu privire la acest lucru nu s-a domolit încă Celule bipolare și orizontale Celulele orizontale și bipolare, împreună cu celulele amacrine, sunt situate în stratul mijlociu al retinei Celulele bipolare ocupă o poziție strategică în retină, deoarece toate semnalele care apar în receptori și OCHIUL Orez Înregistrarea reacției unei celule în sistemul nervos este o problemă; celălalt este să știm exact din ce tip de celulă, după ce a făcut o astfel de înregistrare Această micrografie arată o singură celulă bipolară în retina unui pește auriu, înregistrată în de Akimichi Kaneko, apoi la Harvard Medical School Faptul că aceasta este o celulă bipolară, și nu o celulă amacrina sau orizontală, a fost dovedit prin injectarea colorantului fluorescent procion galben prin microelectrod Colorantul se răspândește în întreaga celulă, dezvăluind forma acesteia În această secțiune transversală, receptorii sunt localizați deasupra pătrunzând în celulele ganglionare trebuie să treacă prin ele Aceasta înseamnă că fac parte atât din căi directe, cât și din cele indirecte În schimb, celulele orizontale intră doar pe căi indirecte După cum se poate observa în fig , celulele orizontale sunt mult mai rare decât celulele bipolare, care predomină în general în stratul mijlociu Înainte de a fi posibilă înregistrarea activității celulelor bipolare, nimeni nu știa dacă câmpurile lor receptive, precum cele ale celulelor ganglionare, au un centru și o periferie și dacă aceste câmpuri sunt împărțite în două tipuri - cu un centru op și un decentrat Un răspuns afirmativ la aceste întrebări ar însemna aproape sigur că organizarea celulelor ganglionare descoperită de Kuffler reflectă pasiv organizarea bipolarilor Dovezile că câmpurile receptive ale celulelor bipolare au într-adevăr un centru și o periferie și sunt reprezentate de două tipuri au fost obținute pentru prima dată prin înregistrarea intracelulară a activității de către John Dowling și Frank Werblin de la Laboratoarele de Biologie Harvard și Akimichi Kaneko de la Facultatea de Medicină din Harvard Următoarea întrebare este cum sunt aranjate aceste câmpuri receptive Pentru a răspunde, trebuie să începem prin a studia conexiunile dintre receptori, bipolari și celulele orizontale Celula bipolară trimite către receptori singura CAPITOLUL Bipolar orizontal Ganglionar Orez Această diagramă ipotetică arată cum ar putea fi create câmpuri receptive cu un centru și o periferie Centrul, în acest caz decentrat, formează un grup mic de receptori care au sinapse excitatoare puternice cu o singură celulă bipolară Una sau mai multe dintre aceste celule sunt conectate la celula ganglionară, formând centrul acesteia Periferia câmpului receptiv al unei celule bipolare este creată de un număr semnificativ mai mare de receptori (inclusiv cei aparținând grupului central) conectați la celula orizontală prin sinapse excitatorii Celula orizontală poate contacta celula bipolară sau poate trimite semnale de feedback către receptori Dacă o celulă bipolară are un centru off, sinapsele de pe acea celulă din grupul central de receptori ar fi probabil excitatoare (deoarece receptorii sunt opriți de lumină) Celula orizontală găzduiește probabil celula bipolară sau receptorii înșiși Observați două căi de intrare în celulele ganglionare - una direct de la bipolare și cealaltă de la bipolar prin celula amacrină la ganglion dendrite Fie formează o sinapsă cu un recenzent (întotdeauna cu un con) sau se împarte în ramuri care contactează sinaptic mai mult de un receptor Dacă doi sau mai mulți receptori sunt asociați cu un bipolar, ei ocupă împreună o zonă relativ mică a retinei În orice caz, acești receptori trebuie să formeze centrul câmpului receptiv, deoarece aria ocupată de aceștia corespunde ca mărime centrului câmpului Apare o altă întrebare: care sunt sinapsele dintre receptori și celulele bipolare - sunt ele excitatoare, inhibitorii sau ambele? Celulele bipolare, precum receptorii și celulele orizontale, nu generează impulsuri, dar aici vom vorbi din nou de o reacție on-, adică de depolarizare ca răspuns la un stimul luminos și, în consecință, o eliberare crescută a unui neurotransmițător în sinapsele de ieșire și o off-reacție, adică hiperpolarizare și reducerea eliberării mediatorului În ceea ce privește sinapsele de intrare care transmit semnale de la receptori la bipolari, acestea trebuie să fie excitatoare la bipolarii decentrați, deoarece receptorii înșiși sunt opriți (hiperpolarizați) de lumină; la bipolari cu un centru op, sinapsele de intrare trebuie să fie inhibitoare Pentru a înțelege de ce este așa (dacă tu, ca mine, confuz), trebuie doar să-ți imaginezi efectele unui mic punct de lumină Receptorii sunt activi în întuneric, iar lumina, provocând hiperpolarizare, OCHIUL le reduce activitatea Dacă sinapsa este excitatoare, bipolarul va fi activat în întuneric și inactivat la lumină; dacă sinapsa este inhibitoare, bipolarul este inhibat în întuneric, iar lumina, stingând receptorul, îndepărtează această inhibiție, adică celula bipolară este activată (acest lucru nu este chiar ușor de înțeles imediat) Dacă o sinapsă receptor-bipolară este excitatoare sau inhibitorie depinde fie de mediatorul secretat de receptor, fie de tipul de canale din membrana postsinaptică a celulei bipolare În prezent, nimeni nu crede că un receptor eliberează doi mediatori și există multe dovezi că cele două tipuri de bipolari au molecule de receptor diferite Înainte de a discuta cum este creată periferia câmpului receptiv al unui neuron bipolar, trebuie să luăm în considerare celulele orizontale Celulele orizontale sunt importante deoarece par a fi cel puțin parțial responsabile pentru periferia câmpurilor receptive ale celulelor ganglionare retiniene; sunt partea din calea indirectă despre care știm cel mai mult Acestea sunt celule mari și sunt printre cele mai uimitoare din sistemul nervos Procesele lor sunt în contact strâns cu terminațiile multor fotoreceptori, care sunt distribuite pe o zonă care este mare în comparație cu zona direct asociată cu o singură celulă bipolară Fiecare receptor contactează ambele tipuri de celule de ordinul doi - bipolare și orizontale Există mai multe subtipuri de celule orizontale care pot varia foarte mult de la animal la animal; Proprietatea lor cea mai neobișnuită, împărtășită cu celulele amacrine, este absența a ceva care seamănă cu un axon tipic După ce ați citit descrierea oarecum simplificată a celulelor nervoase din capitolul anterior, ați putea fi surprins să vă întrebați: cum va transmite un nerv fără axon informații altor neuroni? Când microscopul electronic a început să fie folosit în neuroanatomie, curând a devenit clar că, în unele cazuri, dendritele pot fi procese presinaptice și pot forma sinapse pe alți neuroni, de obicei pe dendritele lor (Dimpotrivă, uneori, terminațiile axonilor pot fi structuri postsinaptice în raport cu alți axoni care se termină pe ei Procesele care se extind din corpurile celulelor orizontale și amacrine pot, aparent, să îndeplinească funcțiile atât ale axonilor, cât și ale dendritelor Sinapsele formate din celule orizontale cu receptori sunt, de asemenea, deosebite: le lipsesc caracteristicile microscopice electronice care indică de obicei în ce direcție sunt transmise semnalele Este clar că receptorii furnizează informații celulelor orizontale prin sinapsele excitatorii, deoarece în cele mai multe cazuri celulele orizontale, precum receptorii, sunt hiperpolarizate (adică, oprite) de lumină Este mai puțin clar unde își trimit aceste celule semnalele de ieșire Se știe că la unele animale, precum țestoasele, acestea transmit informații înapoi către receptori; la alte specii, formează sinapse cu dendritele celulelor bipolare și, fără îndoială, le transmit informații; nu avem nicio informație despre primate Deci, celulele orizontale primesc semnale de intrare de la receptori; producția lor nu este încă cunoscută cu exactitate, dar este direcționată fie către receptori, fie către celule bipolare, fie către ambele Faptul că receptorii transmit informații către celulele orizontale dintr-o zonă relativ mare a retinei înseamnă că câmpurile receptive ale acestor celule trebuie să fie mari Așa este: dimensiunea lor corespunde aproximativ cu mărimea câmpurilor receptive ale celulelor bipolare sau ganglionare, inclusiv centrul împreună cu periferia Sunt omogene și le luminează CAPITOLUL oriunde provoacă hiperpolarizare, care este mai puternică, cu atât este mai mare pata de lumină Multe dovezi indică faptul că celulele orizontale sunt responsabile pentru periferia câmpurilor receptive ale celulelor bipolare; nu există, de fapt, alți candidați pentru acest rol, deoarece acestea sunt singurele celule asociate cu receptori într-o zonă atât de vastă Acolo unde celulele orizontale contactează direct bipolarii, sinapsele la op-bipolari ar trebui să fie excitatoare (datorită efectului inhibitor al luminii la periferie), iar la cele off-bipolare, inhibitoare Dacă influența este efectuată prin receptori, sinapsele trebuie să fie inhibitoare Să rezumam cele spuse mai sus Celulele bipolare au câmpuri receptive cu un centru și o periferie Reacția centrului este determinată de intrarea directă a unui grup mic de receptori; periferia este determinată de o cale indirectă dintr-o zonă mai mare de receptori asociați cu celule orizontale, care probabil la rândul lor transmit semnale către bipolari Calea indirectă, în plus, ar putea fi rezultatul feedback-ului de la celulele orizontale, inhibând receptorii celule amacrine Aceste celule sunt surprinzător de diverse ca formă și folosesc un număr neobișnuit de mare de neurotransmițători, care poate fi mai mult de douăzeci Toate celulele amacrine au o serie de caracteristici comune În primul rând, corpurile lor sunt situate în stratul mijlociu al retinei, iar procesele sunt în zona sinaptică dintre acest strat și celulele ganglionare; în al doilea rând, ele formează conexiuni atât cu celulele bipolare, cât și cu cele ganglionare și astfel creează o cale alternativă, indirectă între ele; și în cele din urmă, nu au axoni, dar dendritele lor sunt capabile să formeze terminații presinaptice pe alte celule Celulele amacrine îndeplinesc probabil multe funcții diferite, în mare parte necunoscute Un tip pare să fie implicat în reacții specifice la obiectele în mișcare găsite în retina de broaște și iepure; celălalt tip este implicat în crearea unei căi care leagă celulele ganglionare cu acele bipolare care au intrări tije Nu există dovezi că amacrinele sunt implicate în organizarea centrului și periferiei câmpurilor receptive ale celulelor ganglionare, dar această posibilitate nu poate fi exclusă complet Funcțiile majorității formelor lor rămân neclare; probabil ar trebui spus direct că informațiile anatomice despre celulele amacrine în ansamblu sunt mult mai bogate decât fiziologice Conexiuni dintre celulele bipolare și ganglionare Am văzut că principalele trăsături ale câmpurilor receptive ale celulelor ganglionare se manifestă deja în celulele bipolare Acest lucru lasă deschisă întrebarea ce transformări de informații au loc între celulele bipolare și ganglionare Este puțin probabil să nu se întâmple nimic aici, judecând după complexitatea stratului sinaptic dintre stratul mijlociu și cel al celulelor ganglionare, deoarece adesea găsim aici convergență pe o cale directă de la celulele bipolare la celulele ganglionare, de asemenea ca includerea celulelor amacrine, a căror funcție nu este pe deplin înțeleasă Probabil că toate sinapsele dintre celulele bipolare și ganglionare sunt excitatoare; aceasta înseamnă că celulele bipolare cu un centru op transmit un semnal OCHIUL celule ganglionare cu un centru op și bipolare cu un decentrat - până la celulele ganglionare cu un decentrat Acest lucru simplifică schema conexiunilor: la urma urmei, ar putea fi așa, de exemplu, ca celulele cu un centru op prin sinapse inhibitorii să afecteze celulele cu un centru decentrat Ei bine, mulțumesc pentru asta! Până în , nu se știa dacă celulele op-center și cele off-center diferă ca formă, dar anul acesta Ralph Nelson, Helga Kolb și Edward Famiglietti de la National Institutes of Health din Bethesda au înregistrat reacții intracelulare ale celulelor ganglionare de pisică, identificându-le ca celule cu un centru op sau off-center, iar apoi a fost introdusă o substanță prin microelectrod care colorează întregul arbore dendritic Comparând ramificarea dendritelor în cele două tipuri de celule, ei au văzut o diferență clară: cele două seturi de dendrite se terminau pe două substraturi separate în zona sinaptică dintre stratul mijlociu și cel de celule ganglionare Dendritele celulelor cu un centru decentrat se terminau întotdeauna mai aproape de stratul mijlociu al retinei, în timp ce dendritele celulelor cu un centru op se terminau întotdeauna mai departe de acesta Până la acel moment, s-a arătat deja în alte lucrări că celulele bipolare din cele două clase, care formează sinapse de forme diferite cu receptorii, diferă și în ceea ce privește locația terminațiilor lor axonale: în unele, axonii se termină acolo unde dendritele celulelor ganglionare cu un capăt în centru, în timp ce în altele - unde se termină dendritele celulelor decentrate Astfel, a devenit posibilă reconstruirea întregii căi de la receptori la celulele ganglionare pentru ambele sisteme - cu op- și cu off-centers Ca urmare, s-a stabilit un fapt neașteptat: pe calea directă, este sistemul cu off-centri care are sinapse excitatorii la fiecare nivel - de la receptori la bipolari și de la bipolari la celulele ganglionare, în timp ce în sistemul cu op-centri sinapsele dintre receptori și bipolari sunt inhibitoare Împărțirea celulelor bipolare și ganglionare în categorii decentrate și decentrate trebuie să aibă cu siguranță corelațiile lor în percepție Celulele decentrate răspund la o pată întunecată exact în același mod în care celulele din centru răspund la o pată de lumină Dacă prezența a două seturi de celule care răspund la punctele întunecate și luminoase ni se pare neașteptată, atunci acesta poate fi rezultatul afirmațiilor complet corecte ale fizicienilor că întunericul este absența luminii Dar întunericul ni se pare destul de real, iar acum se pare că găsim baza biologică a acestei realități Negrul este la fel de real pentru noi ca albul La urma urmei, fontul cărții pe care o citiți în prezent este și el negru Același lucru este valabil și pentru căldură și frig Dintr-un curs de fizică, suntem surprinși să aflăm că frigul este doar absența căldurii și, totuși, ni se pare exact aceeași realitate, mai ales dacă ai crescut, așa cum a fost cu mine, în Montrealul geros Intuiția noastră se confirmă atunci când aflăm că există două tipuri de receptori de temperatură în piele: unul reacționează la creșterea temperaturii, celălalt la o scădere a acesteia Prin urmare, din punct de vedere biologic, frigul este la fel de real ca și căldura Multe sisteme senzoriale folosesc perechi adversare: căldură/rece, negru/alb, cap stânga/dreapta și, după cum vom vedea în capitolul , galben/albastru și roșu/verde Motivul pentru aceasta este probabil în natura impulsului nervos și a modificărilor acestuia În principiu, ne putem imagina nervi cu o rată de descărcare menținută la un nivel destul de ridicat, să zicem pe secundă și, prin urmare, capabili fie să scadă, fie să crească frecvența impulsurilor ca răspuns la stimulii adversarii - până la zero și în sus, de exemplu, la pe secundă da-mi o secundă Dar, deoarece energia metabolică este cheltuită pe impulsuri (tot sodiul care intră în nerv trebuie să fie pompat afară), atunci pentru celulele nervoase în repaus este mai economic, probabil CAPITOLUL dar, va exista liniște sau impulsuri cu o frecvență scăzută și este benefic pentru organism să aibă pentru fiecare modalitate dată două grupuri separate de celule, dintre care unul este descărcat cu o scădere, iar celălalt cu o creștere a puterii a stimulului Înțelesul câmpurilor receptive cu centru și periferie De ce a trebuit evoluția să creeze formațiuni atât de curioase precum câmpuri receptive cu zone centrale și periferice? Cu alte cuvinte, ce beneficii aduc ele animalului? Răspunsul la întrebări atât de profunde nu este niciodată ușor, dar putem încerca să facem o serie de considerații plauzibile Mesajele pe care ochiul le trimite creierului pot avea foarte puțin de-a face cu iluminarea absolută a retinei, deoarece celulele ganglionare retiniene răspund slab la modificările intensității luminii împrăștiate Ceea ce semnalează cu adevărat celula este rezultatul comparării cantității de lumină care intră într-o anumită zonă a retinei cu cantitatea medie din mediul imediat Putem ilustra această comparație cu următorul experiment Să găsim mai întâi o celulă cu un centru op și să mapăm câmpul său receptiv Apoi, luminând uniform ecranul cu o lumină de fundal slabă constantă, începem să pornim și să oprim locul, umplând exact centrul câmpului, începând cu o lumină atât de slabă încât încă nu poate fi văzută și crescând treptat intensitatea La o anumită luminozitate, vom începe să detectăm o reacție; rețineți că tocmai la această strălucire noi înșine vom începe să vedem această pată Măsurând intensitatea fundalului și a patei cu un fotometru, constatăm că pata este cu aproximativ % mai strălucitoare decât fundalul Acum să repetăm întreaga procedură, începând cu o lumină de fundal de cinci ori mai strălucitoare Vom crește treptat intensitatea stimulului local La un moment dat, vom începe din nou să detectăm reacții și, din nou, acest lucru se va întâmpla la o astfel de luminozitate încât noi înșine abia vom observa o pată de lumină pe un fundal nou Măsurând lumina stimul, aflăm că este, de asemenea, de cinci ori mai strălucitoare decât cea anterioară, adică spotul este din nou cu % mai luminos decât fundalul Concluzia este că atât pentru noi, cât și pentru celulă, iluminarea relativă a spotului și a fundalului este esențială Incapacitatea unei celule de a răspunde bine la orice altceva decât diferențele de intensitate locală poate părea ciudată, deoarece atunci când ne uităm la un loc mare luminat uniform, interiorul său ni se pare la fel de luminos ca marginile sale Celula ganglionară, dată fiind fiziologia sa, poate transmite doar informații despre limitele spotului; vedem interiorul său ca fiind omogen, deoarece celulele ganglionare cu câmpuri situate în interiorul spotului nu raportează diferențe locale de iluminare Acest argument pare destul de convingător, și totuși avem câteva îndoieli: logica este logică, dar interiorul spotului este încă absolut clar! Ne vom confrunta cu această problemă din nou și din nou în capitolele următoare și va trebui să recunoaștem că sistemul nervos funcționează adesea pe principii care sunt contrare intuiției noastre Raționând rațional, totuși, trebuie să fim de acord că a vedea un loc mare folosind doar acele celule ale căror câmpuri se află la granițele sale (fără a fi nevoie de participarea altor celule cu centre distribuite pe tot terenul) este o modalitate mai economică: dacă ești inginer , atunci probabil că ați proiecta mașina corespunzătoare în acest fel În acest caz, mașina cred că și-ar „imagina” locul ca fiind iluminat uniform Într-o privință, răspunsurile neuronale puține sau deloc la lumina difuză nu ar trebui să fie surprinzătoare Toți cei care au încercat OCHIUL fotografierea fără luminometru știe cât de prost putem judeca intensitatea absolută a luminii Luați în considerare că suntem norocoși dacă putem seta diafragma camerei noastre cu o eroare de cel mult două ori; iar acest lucru nu se realizează printr-o evaluare directă „prin ochi”, ci doar ca urmare a unei vaste experiențe, care permite, de exemplu, să remarcăm că la momentul filmării cerul este ușor înnorat și că ne aflăm în spațiu deschis în umbra cu o oră înainte de apus Cu toate acestea, în comparațiile spațiale, când vine vorba de a spune care dintre cele două regiuni învecinate este mai luminoasă sau mai întunecată, noi, ca și celulele ganglionare, judecăm foarte precis După cum am menționat deja, putem face o astfel de comparație cu o diferență de numai % - exact așa cum pot face cele mai sensibile celule ganglionare din retina maimuței Alături de eficiență, acest sistem are un alt avantaj important Majoritatea obiectelor pe care le vedem sunt lumina reflectată de la surse precum soarele sau un bec În ciuda schimbărilor de iluminare create de aceste surse, sistemul nostru vizual păstrează o capacitate uimitoare de a percepe obiectele neschimbate Celula ganglionului retinian funcționează în așa fel încât acest lucru devine posibil Luați în considerare următorul exemplu: un ziar arată cam la fel – hârtie albă, litere negre – indiferent dacă îl citim într-o cameră semiîntunecată sau pe o plajă într-o zi însorită Să presupunem că în ambele cazuri măsurăm lumina care intră în ochi din hârtia albă și de la una dintre literele negre ale titlului Iată cifrele pe care le-am primit când m-am mutat din interior, la soare, pe terasa Școlii de Medicină Harvard: În aer liber În cameră aer Carte albă Hârtie neagră , Numerele în sine nu sunt puse la îndoială În exterior, lumina este de de ori mai strălucitoare decât în cameră, iar literele negre reflectă aproximativ o zecime din lumina reflectată de hârtia albă Dar aceste numere, atunci când le vezi pentru prima dată, sunt totuși uimitoare, deoarece arată că literele negre în aer liber trimit de două ori mai multă lumină în ochi decât hârtia albă la iluminatul interior Din aceasta rezultă clar că percepția alb-negru nu este determinată în sine de cantitatea de lumină reflectată de obiect Ceea ce contează este cât de mult este această sumă în comparație cu fundalul din jur Ecranul unui televizor alb-negru oprit într-o cameră iluminată normal arată alb sau alb-gri Inginerii au creat mecanisme electronice care pot face ecranul mai strălucitor, dar nu îl pot întuneca și, indiferent de cum arată când este oprit, nu există nicio posibilitate ca vreo parte a acestuia să emită mai puțină lumină atunci când este pornită Suntem totuși foarte conștienți că un televizor ne poate oferi experiența negrilor bogați Cea mai întunecată parte a imaginii trimite în ochi cel puțin la fel de multă lumină ca atunci când televizorul este oprit Rezultă că „negru” și „alb” nu sunt doar concepte fizice: sunt termeni biologici, ele reflectă rezultatul calculelor făcute de retina și creierul nostru atunci când procesăm imaginea percepută După cum vom vedea în capitolul , toate considerațiile pe care le-am făcut aici despre alb-negru se aplică și culorii Culoarea aparentă a unui obiect este determinată nu numai de lumina care vine din el, ci și, într-o măsură la fel de mare ca în cazul alb-negru, de lumina care vine din orice altceva Ca urmare, ceea ce vedem devine independent nu numai de intensitatea luminii, ci și de compoziția sa spectrală Și din nou, asta este CAPITOLUL contribuie la constanța percepției imaginii vizibile, în ciuda diferențelor vizibile în luminozitatea și compoziția spectrală a luminii care intră asupra acesteia Concluzie Semnalele de ieșire de la ochi după două sau trei sinapse conțin informații mult mai complexe decât reprezentarea în mosaic a lumii codificată de tije și conuri Ceea ce mi se pare deosebit de interesant este neașteptarea noilor rezultate; înainte de Kuffler, nimeni nu și-ar fi putut imagina că există ceva de genul unui câmp receptiv cu un centru și o periferie și că informațiile despre un parametru atât de neimportant precum nivelul de iluminare difuză practic nu sunt transmise de-a lungul nervului optic În același mod, nimeni nu a reușit să ghicească nici măcar aproximativ ceea ce intră în următoarele niveluri ale sistemului vizual - creierul Această imprevizibilitate este cea care face din creier un obiect atât de atractiv, împreună cu ingeniozitatea mecanismelor sale (după ce reușim să le descoperim) CORTEXUL VIZUAL PRIMAR După ce prima lucrare a lui Kuffler despre câmpurile receptive ale celulelor ganglionare retiniene cu centru și periferie a fost publicată în , s-au deschis căi pentru lucrări ulterioare Pentru a explica proprietățile descoperite ale acestor celule, a fost nevoie de mai multe cercetări la nivelul retinei Cu toate acestea, au fost necesare și date privind următoarele niveluri ale sistemului vizual pentru a înțelege modul în care creierul interpretează informațiile furnizate de ochi Rezolvarea acestor două probleme a fost plină de dificultăți enorme La studierea mecanismelor centrale, a fost nevoie de câțiva ani pentru a dezvolta o metodă de înregistrare pe termen lung (de ordinul a mai multor ore) a activității unei singure celule A fost și mai dificil să selectezi stimulii vizuali care influențează această activitate Hartă topografică Înainte să devină posibilă continuarea lucrărilor în această direcție, existau deja câteva informații despre zonele creierului asociate cu funcția vizuală: etapele inițiale ale transmiterii informațiilor vizuale erau destul de bine urmărite (Fig ) Știam că fibrele nervului optic fac sinapse cu celulele corpului geniculat lateral (NKT) și că axonii celulelor CGT se termină în cortexul vizual primar De asemenea, era clar că aceste conexiuni - de la retină la NKT și de la NKT la cortex - au o organizare topografică Vorbind de cartografierea topografică, ne referim la faptul că structura anterioară este proiectată pe următoarea într-o manieră ordonată: dacă mergi de-a lungul oricărei linii de pe retină, atunci se formează și proiecțiile punctelor succesive ale acestei linii în NKT și în cortex o linie continuă Astfel, fibrele nervului optic care părăsesc o zonă mică a retinei vor merge toate într-o zonă mică a NT, iar toate fibrele dintr-o zonă mică a NT vor ajunge într-o anumită zonă de cortexul vizual O astfel de organizare a conexiunilor nu va părea surprinzătoare dacă ne amintim diagrama simplificată a sistemului nervos din Fig : celulele sunt grupate aici într-o structură asemănătoare unui teanc de plăci, fiecare celulă a oricărei plăci primind intrări de la un grup compact de celule din placa anterioară În retină, straturi succesive de celule sunt aranjate ca niște cărți de joc într-un pachet, astfel încât fibrele nervoase pot lua calea cea mai scurtă de la un nivel la altul Celulele corpurilor geniculate externe sunt îndepărtate la o anumită distanță de celulele retinei, la fel cum cortexul este îndepărtat CAPITOLUL Fig În cortexul vizual al maimuței, colorația Golgi relevă doar câteva celule piramidale - o fracțiune nesemnificativă din numărul lor total în secțiune De fapt, înălțimea secțiunii dreptunghiulare prezentate aici este de aproximativ un milimetru Pe micrografie este suprapusă o imagine (la aceeași scară) a unui electrod tipic de tungsten utilizat pentru înregistrarea extracelulară a activității neuronale CORTEXUL VIZUAL PRIMAR Ochi nervul optic vizual chiasma tractul optic Corpul exterior geniculat radiatii vizuale cortexul vizual primar Orez Căi vizuale în creierul uman, de la ochi până la cortexul vizual primar (vedere de jos) Lăsați imaginea de intrare să cadă pe jumătățile ambelor retine care sunt colorate în roșu aici (acestea sunt jumătățile lor drepte, deoarece creierul este cu susul în jos) Pe aceste zone este proiectată jumătatea opusă a spațiului (câmpul vizual stâng); în cele din urmă, informațiile de intrare sunt transmise în jumătatea dreaptă a creierului (căile sale de transmisie sunt, de asemenea, colorate în roșu), deoarece aproximativ jumătate din fibrele care formează nervul optic trec în chiasmă în cealaltă parte, iar cealaltă jumătate rămâne pe aceeași parte Astfel, mai întâi, fiecare emisferă primește informații de la ambii ochi; în al doilea rând, fiecare emisferă primește informații despre jumătatea opusă a lumii vizibile CAPITOLUL Orez Nervul optic de unde iese din ochi, întrerupând straturile retiniene prezentate în stânga și în dreapta Lățimea regiunii prezentate în micrografie este de aproximativ mm Zona liberă din partea de sus a figurii este mediul intern al ochiului Secțiunea prezintă straturile retinei (de sus în jos): fibre ale nervului optic (luminoase), trei straturi colorate de celule și un strat negru care conține pigment melanină len din tub și este situat într-o altă parte a creierului Cu toate acestea, natura conexiunilor dintre celule rămâne aceeași - proiecțiile zonelor individuale către niveluri mai înalte sunt organizate ca și cum aceste zone sunt exact suprapuse una peste alta La ieșirea din globul ocular, fibrele nervului optic pur și simplu se adună într-un mănunchi După ce au ajuns la tubulatura, ele diverg și formează o proiecție ordonată topografic cu capetele lor (În mod surprinzător, în nervul optic, pe drumul de la retină la NT, aceste fibre sunt aproape complet încurcate, dar în NT își „găsesc locurile” din nou ) În același mod, fibrele care părăsesc NT diverg în forma unei benzi late care trece prin tot creierul până în spatele capului și se termină în cortexul vizual primar, unde proiecția este din nou ordonată După ce aceste căi, care au trecut prin cortexul vizual primar și au format sinapse în diferitele sale straturi, părăsesc această zonă și ajung în alte zone corticale, ele formează din nou o proiecție ordonată topografic Deoarece există o convergență a conexiunilor la fiecare nivel, câmpurile receptive în ansamblu se apropie treptat, astfel încât cu cât mai departe de retină, cu atât afișarea imaginii percepute vizual va fi mai neclară Observațiile clinice servesc ca o altă dovadă importantă și de lungă durată în favoarea organizării topografice a căilor vizuale Dacă o anumită zonă a cortexului vizual primar este deteriorată, atunci se dezvoltă „orbirea locală”, ca și cum zona corespunzătoare a retinei ar fi fost distrusă Deci, lumea vizuală este afișată sistematic în structurile externe CORTEXUL VIZUAL PRIMAR corpuri geniculate și scoarță Cu toate acestea, în anii nu era clar ce ar putea însemna o astfel de cartografiere La acea vreme, nu era încă evident că creierul prelucrează informația primită, transformând-o în așa fel încât să conducă la o formă mai convenabilă de utilizare Se credea că scena vizuală este pur și simplu transmisă creierului, iar sarcina sa este să o înțeleagă (sau această sarcină, poate, nu este rezolvată deloc de creier, ci de minte) În capitolele ulterioare, vom afla că o structură neuronală, cum ar fi cortexul vizual primar, produce o transformare profundă a informațiilor primite Nu știm aproape nimic despre ceea ce se întâmplă în etapele ulterioare ale procesării sale Prin urmare, s-ar putea spune că nu am progresat prea mult Cu toate acestea, știind că o anumită parte a cortexului folosește principii destul de înțelese în activitatea sa, dă motive de optimism - sugerează că alte zone ale cortexului funcționează în același mod Poate că va veni ziua când nu va trebui să folosim deloc cuvântul „minte” Răspunsurile celulare ale corpului geniculat lateral Fibrele care ajung la creier de la fiecare ochi trec prin chiasma optică (de la numele literei grecești „chi” - x) În chiasmă, aproximativ jumătate din fibrele fiecărui nerv optic trec în partea opusă a creierului acelui ochi, în timp ce cealaltă jumătate rămâne pe aceeași parte a creierului După trecerea prin chiasmă, fibrele sunt direcționate către mai multe puncte diferite Unele dintre ele merg la structuri neuronale legate de astfel de reacții specifice precum mișcările ochilor și reflexul pupilar Cu toate acestea, majoritatea fibrelor se termină în două corpuri cotite externe (NKT) În comparație cu cortexul și multe alte zone ale creierului, aceste corpuri sunt relativ simple - toate sau aproape toate cele aproximativ , milioane de celule din fiecare LNT au aport direct de la fibrele nervului optic și majoritatea (dar nu toate) celulele își trimit axonii la cortexul cerebral Rezultă că căile care trec prin NT către cortex au un singur comutator sinaptic Cu toate acestea, ar fi o greșeală să considerăm tubul ca o simplă stație de transfer Aceasta include nu numai fibrele din nervul optic, ci și fibrele care revin din acele zone ale cortexului pe care sunt proiectate NT, precum și din formarea reticulară a trunchiului cerebral, care este legată de procesele de atenție și activare generală (excitare) Unele celule ale NKT au axoni scurti (mai puțin de un milimetru lungime), nu se extind dincolo de NKT, dar formează contacte sinaptice cu alți neuroni ai NKT În ciuda acestor complicații, celulele unice NKT răspund la stimuli de lumină în aproape același mod ca și celulele ganglionare retiniene și au o structură similară de câmpuri receptive cu centre și decentrate și răspunsuri similare la stimulii de culoare Astfel, dacă vorbim despre procesarea informațiilor vizuale, LCT nu pare să producă transformări semnificative ale semnalului În ceea ce privește intrările non-vizuale ale NKT și conexiunile sinaptice locale, până acum pur și simplu nu știm nimic despre rolul lor Reprezentarea părților drepte și stângi în calea vizuală Fibrele nervului optic sunt distribuite între cele două NT într-un mod neobișnuit și, la prima vedere, chiar ciudat Fibrele din jumătatea stângă a retinei ochiului stâng merg la tubulatura aceleiași părți a creierului, în timp ce CAPITOLUL Orez Câmpul vizual drept se extinde cu aproape ° spre dreapta Acest lucru este ușor de verificat dacă, îndoind și desfăcând rapid degetul, îl mutați încet într-un cerc spre dreapta Câmpul vizual se extinde în sus cu aproximativ °, în jos cu aproximativ °, iar spre stânga, prin definiție, se extinde până la verticală prin punctul pe care vă fixați privirea fibrele din jumătatea stângă a retinei ochiului drept trec în chiasmă spre cealaltă parte și, astfel, cad în același NKT stâng (acest lucru este prezentat în Fig ) În mod similar, fibrele din jumătățile drepte ale ambelor retine se termină, de asemenea, într-o emisferă - dreapta Deoarece lentila creează o imagine inversată pe retină, razele de lumină care emană din jumătatea dreaptă a scenei vizuale sunt proiectate pe jumătățile stângi ale ambelor retine, iar informațiile sunt transmise emisferei stângi Termenul câmpuri vizuale se referă la acele zone din lumea înconjurătoare sau scena vizuală care sunt vizibile pentru ambii ochi Câmpul vizual drept cuprinde toate punctele situate în dreapta verticalei care trec prin punctul pe care îl fixăm cu ochii (Fig ) Este important să distingem câmpurile vizuale, adică ceea ce vedem în lumea exterioară, de câmpul receptiv, care corespunde acelei părți a lumii exterioare pe care o singură celulă o „vede” Pentru a parafraza ceea ce s-a spus la începutul acestei secțiuni, putem spune că informațiile din jumătatea dreaptă a câmpului vizual sunt transmise în emisfera stângă Multe alte părți ale creierului sunt aranjate într-un mod similar De exemplu, semnalele tactile și de durere din jumătatea dreaptă a corpului ajung în emisfera stângă, iar controlul motor al mușchilor din partea dreaptă a corpului este efectuat de emisfera stângă Un accident vascular cerebral masiv pe partea stângă a creierului duce la paralizie și pierderea senzației în partea dreaptă a feței, piciorul drept și brațul drept, precum și pierderea vorbirii Dar, mai puțin cunoscut, un astfel de accident vascular cerebral este de obicei însoțit de pierderea vederii în jumătatea dreaptă a câmpului vizual, și pentru ambii ochi Pentru a stabili prezența unei astfel de orbiri, neuropatologul îi cere pacientului să stea în fața lui, să închidă un ochi și să privească cu celălalt la vârful nasului medicului Apoi începe să examineze câmpurile vizuale ale pacientului, mișcându-și mâna sau o sondă specială în diferite puncte din spațiu În cazul unui AVC pe partea stângă, se poate arăta că pacientul nu vede nimic în dreapta punctului de fixare De exemplu, dacă medicul ridică o sondă în mână și o ține între el și pacient puțin mai sus decât capul său, atunci cu o mișcare lentă a mâinii de la dreapta la stânga (din punctul de vedere al pacientului), pacientul nu vede nimic până când mâneca albă a hainei medicului trece de linia mediană și brusc nu apare în câmpul vizual al pacientului Dacă verificați celălalt ochi, rezultatul va fi exact același Hemianopia omonimă completă pe partea dreaptă (așa numesc neurologii o astfel de pierdere a jumătate a câmpului vizual!) va împărți cu precizie regiunea foveei (centrul privirii): dacă te uiți la cuvântul a fost, fixând mijlocul litera a cu ochii, nu veți vedea litera și chiar și din litera a rămâne doar jumătatea ei stângă - o experiență interesantă, dar foarte supărătoare Testele de acest fel arată clar că semnalele sunt transmise de la fiecare ochi către ambele emisfere și că, invers, fiecare emisferă a creierului primește input de la ambii ochi Acest lucru poate părea ciudat: după ce s-a spus despre sensibilitatea tactilă și la durere și despre sistem CORTEXUL VIZUAL PRIMAR controlul mișcărilor, cititorul poate presupune că ochiul stâng ar trebui să trimită semnale către emisfera dreaptă și invers Cu toate acestea, în cazul sistemului vizual, fiecare emisferă a creierului nu are de-a face cu partea opusă a corpului, ci cu jumătatea opusă a spațiului înconjurător Dar, apropo, situația în care semnalele de la ochiul stâng sunt transmise în principal către emisfera dreaptă (și invers) apare la multe mamifere inferioare, precum cai și șoareci, și la păsări și amfibieni, chiar și încrucișarea completă a opticei apar nervi La cai și șoareci, ochii sunt poziționați astfel încât să se uite lateral, mai degrabă decât drept înainte, rezultând că câmpul vizual drept este afișat pe cea mai mare parte a retinei ochiului drept, în timp ce la primate ochii sunt îndreptați drept înainte și fiecare retină are imagini atât ale câmpului vizual drept cât și ale câmpului vizual drept și câmpului vizual stâng Descrierea de mai sus a căilor vizuale se aplică numai acelor mamifere ai căror ochi privesc mai mult sau mai puțin direct (ca, de exemplu, la primate) și, prin urmare, văd aproape aceeași parte a lumii înconjurătoare Sistemul auditiv este similar Este clar că fiecare ureche este capabilă să audă sunete provenind atât din jumătatea stângă, cât și din partea dreaptă a spațiului înconjurător La fel ca și ochii, fiecare ureche transmite informații sonore aproximativ în mod egal către ambele jumătăți ale creierului În același timp, în sistemul auditiv, precum și în cel vizual, procesul de transmitere a informațiilor este lateralizat: sunetul care ajunge la fiecare ureche de la o sursă din partea dreaptă este analizat în trunchiul cerebral prin compararea amplitudinilor și momentelor de sosirea semnalelor la ambele urechi, iar în Ca rezultat, reacția la acest sunet se formează în principal în părțile superioare ale jumătății stângi a creierului Aici vorbim despre etapele inițiale ale procesării informațiilor Dacă în dreapta mea este o persoană care, prin cuvinte sau gesturi, mă încurajează să fac ceva cu mâna stângă, atunci informațiile pe care le comunică trebuie să ajungă mai devreme sau mai târziu în emisfera dreaptă a creierului meu Cu toate acestea, semnalele trebuie să ajungă mai întâi în cortexul auditiv sau vizual al emisferei stângi și abia după aceea sunt transmise la cortexul motor al emisferei drepte Apropo, nimeni nu știe de ce jumătatea dreaptă a spațiului înconjurător este de obicei proiectată în emisfera stângă a creierului Există o excepție importantă de la această regulă - emisferele cerebeloase (partea creierului care controlează în principal mișcarea) primesc semnale de intrare în principal din aceeași parte și nu din partea opusă a spațiului înconjurător Acest lucru complică activitatea creierului, deoarece toate fibrele care conectează o emisferă a cerebelului cu cortexul motor din cealaltă emisferă a creierului trebuie să treacă dintr-o parte a creierului în cealaltă În ceea ce privește o astfel de organizație, se poate spune doar că pare misterioasă Structura stratificată a corpului geniculat lateral (NKT) Fiecare dintre NKT conține șase straturi celulare Un strat separat are o grosime de mai multe celule (de la la sau mai mult) Acest întreg sandwich cu șase straturi este îndoit în așa fel încât secțiunea sa transversală are forma prezentată în Fig La trecerea de la retină la LNT, o schemă simplă în care fiecare strat ulterior de celule conține o proiecție a celui precedent devine mai complexă În NCT, proiecțiile din retinele celor doi ochi sunt combinate și două imagini separate, prezentate la nivelul celulelor ganglionare din retine, sunt proiectate pe șase straturi ale NCT Fibrele din ochiul drept și din stânga nu con- CAPITOLUL Orez Corpul geniculat extern stâng al unui macac Șase straturi de celule sunt clar vizibile Tăierea se face paralel cu planul frontal; este colorat special pentru a dezvălui corpurile neuronilor (fiecare dintre ei arată ca un punct) vergiruyut pe aceleași celule ale NKT - fiecare dintre aceste celule primește semnale de la un singur ochi Cele două seturi de celule sunt separate în straturi separate, astfel încât în orice strat toate celulele primesc informații de la un singur ochi Aceste straturi sunt aranjate astfel încât proiecțiile din ochiul drept și din stânga alternează Deci, în tubul din stânga, proiecțiile sunt dispuse în următoarea ordine (de la suprafață până la adâncime): stânga, dreapta, stânga, dreapta, dreapta, stânga Nu este complet clar de ce succesiunea straturilor și este „inversată” (uneori mi se pare că acest lucru se face astfel încât ordinea proiecțiilor este mai greu de reținut) Nu avem încă nicio explicație inteligibilă pentru însuși faptul alternării proiecțiilor În general, structura neuronală cu șase straturi are o topografie comună pentru toate straturile Jumătățile stângi ale ambelor retine sunt proiectate în straturile tubului stâng (Fig ), iar jumătățile drepte sunt proiectate în straturile tubului drept Orice punct CORTEXUL VIZUAL PRIMAR Tubul din stânga Stratul vecin pentru ochiul drept Unul dintre straturile pentru ochiul stâng Orez În timpul trecerii de la retină la NKT, se păstrează ordonarea spațială a neuronilor, deși pe această cale ea dispare temporar când fibrele se adună într-un mănunchi; în CNT îşi „găsesc din nou locurile” într-un strat al NKT corespunde unui anumit punct din câmpul vizual al unuia sau altuia ochi Dacă ne deplasăm de-a lungul stratului tubului, atunci punctul corespunzător din câmpul vizual se va deplasa pe o anumită traiectorie determinată de natura afișării câmpului vizual pe tub Dacă, totuși, ne deplasăm perpendicular pe straturile tubului (de exemplu, de-a lungul liniei punctate negre din Fig ), deoarece microelectrodul s-ar mișca, trecând prin diferite straturi, atunci câmpurile receptive corespunzătoare ale celulelor ar rămâne în aceeași parte a câmpului vizual; în acest caz, s-ar observa doar o alternanță de proiecții de la ochi diferiți, cu excepția, desigur, a locului în care merg două proiecții dintr-un ochi la rând Astfel, fiecare jumătate a câmpului vizual este afișată de șase ori pe fiecare tub, de trei ori pentru fiecare ochi, iar proiecțiile din straturile tubului sunt exact unele sub altele Corpul geniculat exterior pare a fi în două părți Este împărțit în straturi ventrale sau inferioare și patru straturi dorsale sau superioare (ventral - situat mai aproape de partea ventrală a corpului, dorsal - de partea dorsală) Partea ventrală a NKT formează o structură specială, deoarece celulele din straturile corespunzătoare diferă de celulele din celelalte patru straturi - sunt mai mari și răspund diferit la stimulii vizuali În același timp, cele patru straturi ale părții dorsale a NKT sunt similare între ele atât histologic, cât și în proprietățile lor electrofiziologice Deoarece dimensiunea celulelor din aceste două secțiuni este diferită, straturile ventrale CAPITOLUL a început să fie numit cu celule mari, iar dorsal - cu celule mici Fibrele care ies din cele șase straturi ale NKT sunt combinate într-un mănunchi larg, numit radiație vizuală, care urcă până la cortexul vizual primar (vezi Fig ) Aici, aceste fibre diverg și se redistribuie uniform în așa fel încât să se formeze o proiecție holistică cu o organizare topografică (aceasta este similară cu distribuția fibrelor nervului optic atunci când intră în NKT) Și, în sfârșit, ajungem la scoarță Răspunsurile celulare în cortex Subiectul principal al acestui capitol este întrebarea cum celulele din cortexul vizual primar răspund la stimulii vizuali Câmpurile receptive ale neuronilor NKT au aceeași organizare (separare în centru și periferie) ca și câmpurile receptive ale celulelor ganglionare retiniene, care își trimit axonii către celulele NKT Asemenea celulelor ganglionare retiniene, neuronii NCT diferă în principal în proprietățile câmpului receptiv (op- sau off-centr, locație în câmpul vizual) și în caracteristicile răspunsurilor la stimulii de culoare Apare întrebarea: cum rămâne cu neuronii corticali? Sunt similare cu celulele NKT care își trimit axonii către cortex sau au unele caracteristici noi? Răspunsul, așa cum cititorul ar fi trebuit să ghicească până acum, este că celulele corticale au într-adevăr proprietăți noi și atât de neobișnuite încât până în , când au fost studiate pentru prima dată cu stimuli lumini complexi, nimeni nu putea prezice măcar aproximativ aceste proprietăți Cortexul vizual primar (cortexul striat) este un strat de celule de mm grosime și o suprafață de câțiva centimetri pătrați Pentru a face o idee despre dimensiunea acestei structuri neuronale, pot fi date următoarele cifre: dacă NKT conține un milion și jumătate de celule, atunci cortexul striat conține aproximativ de milioane de celule Structura anatomică a cortexului striat este surprinzător de complexă, dar nu este necesar să îi cunoaștem detaliile pentru a înțelege cum se transformă aici informațiile vizuale primite Structura acestui departament va fi analizată mai detaliat în capitolul următor, unde se va discuta problema arhitecturii sale funcționale După cum am spus deja, procesul de procesare a informațiilor în cortex constă din mai multe etape În prima etapă, majoritatea celulelor dau aceleași răspunsuri ca și celulele NKT Câmpurile receptive ale acestor celule au simetrie circulară Aceasta înseamnă că o linie sau o limită (diferență de lumină) provoacă același răspuns, indiferent de orientarea sa Nu este ușor să înregistrați activitatea electrică a celulelor corticale de acest nivel, deoarece acestea sunt foarte mici și situate aproape una de alta Nu este încă clar dacă răspunsurile acestor celule corticale diferă deloc de cele ale celulelor NKT (la fel cum nu este clar dacă răspunsurile celulelor NKT diferă de cele ale celulelor ganglionare retiniene) Complexitatea structurii histologice a NKT și a cortexului sugerează că trebuie să existe unele diferențe între ele și că pot fi identificate dacă știi unde să le cauți; cu toate acestea, acest lucru poate fi dificil de aflat Situația devine și mai complicată atunci când trecem la răspunsurile celulelor la nivelul cortical următor Probabil, aceste celule ar trebui să primească semnale de intrare de la neuronii de nivelul anterior, care au câmpuri receptive cu un centru și o periferie Nu ne-a fost ușor la început inch pătrat înseamnă aproximativ , cm — Prish ed CORTEXUL VIZUAL PRIMAR Orez Secțiune colorată cu Golgi a cortexului vizual primar, prezentând mai mult de o duzină de celule piramidale (dar aceasta este doar o fracțiune foarte mică din neuronii conținuti în secțiune) Dimensiunea verticală a zonei reprezentate este de aproximativ mm (Banda întunecată de la marginea dreaptă este un vas de sânge ) afla la ce stimuli vizuali raspund aceste celule de al doilea nivel cortical La acel moment (sfârșitul anilor ), doar câțiva cercetători au încercat să înregistreze răspunsurile neuronilor unici din cortexul vizual Cei care au făcut acest lucru au avut rezultate contradictorii Ei au descoperit că celulele din cortexul vizual par să funcționeze aproape în același mod ca cele din retină - au fost găsite atât celulele din interior, cât și cele din afara În plus, s-a găsit o altă clasă de celule care nu păreau să răspundă deloc la stimuli lumini Simplitatea proprietăților fiziologice revelate ale celulelor corticale pe fondul complexității pur și simplu diabolice a morfologiei cortexului i-a derutat pe cercetători Astăzi este foarte ușor de explicat În primul rând, au fost folosiți stimuli inadecvați - pentru a activa celulele cortexului, din obișnuință, pur și simplu au iluminat întreaga retină cu lumină difuză, deși Kuffler a arătat cu zece ani mai devreme că o astfel de stimulare, chiar și pentru neuronii retinieni, era departe de a fi optimă Pentru majoritatea neuronilor corticali, totuși, iluminarea difuză a retinei nu numai că nu este optimă, ci, în general, este un stimul complet ineficient Dacă multe celule din corpurile geniculate externe încă reacționează, deși slab, la difuzarea luminii, atunci celulele corticale, chiar și cele aparținând primului nivel cortical și similare cu celulele NKT, practic nu răspund la o astfel de stimulare Astfel, primul gând care mi-a venit în minte că cea mai bună modalitate de a activa neuronii vizuali este stimularea tuturor receptorilor retinei, s-a dovedit a fi complet greșit În al doilea rând (și acest lucru este și mai paradoxal), s-a dovedit că acele celule corticale care au dat răspunsuri op sau off nu erau de fapt celule, ci pur și simplu axoni ai celulelor NKT Neuronii corticali reali în acest caz nu au răspuns deloc la stimulare! Ei considerau că este sub demnitatea lor să acorde atenție unui stimul atât de primitiv precum lumina difuză Acesta a fost cazul în , când Thorsten Wiesel și cu mine am reușit să realizăm una dintre primele înregistrări de succes ale activității electrice corticale la o pisică În aceste experimente, poziția vârfului microelectrodului în corticală CAPITOLUL Stimul răspunsul celular Orez Răspunsuri de la una dintre primele celule sensibile la orientare pe care Torsten Wiesel și cu mine le-am descoperit în cortexul striat al unei pisici în Această celulă a răspuns exclusiv la un stimul sub forma unui slot în mișcare cu o orientare corespunzătoare poziției acelui orelor la ora ; în același timp, a răspuns la mișcarea stimulului spre dreapta în sus și nu a răspuns la mișcarea spre stânga în jos țesutul a fost atât de stabil încât a fost posibil să se asculte activitatea aceleiași celule timp de aproximativ nouă ore Pentru a provoca descărcări celulare, am folosit toate mijloacele posibile și imposibile - cu excepția faptului că noi înșine nu am stat pe cap (Ca majoritatea celulelor corticale, celula găsită se declanșa spontan din când în când, dar am încercat să ne convingem reciproc că șocul a fost cauzat de stimulii noștri și, ca urmare, am pierdut mult timp ) După câteva ore de încercări nereușite, am avut impresia vagă că aplicarea luminii pe o anumită zonă a retinei a provocat o reacție și ne-am concentrat eforturile asupra acestei zone Am folosit în principal puncte rotunde albe și negre ca stimuli Pentru a crea o pată neagră, luam de obicei un diapozitiv de , x cm, pe care era lipit un cerc opac; sticla a fost introdusă într-un dispozitiv special de proiecție pe care Samuel Talbot l-a proiectat pentru a proiecta imagini pe retină Pentru a prezenta petele albe, am luat o placă de cupru de aceeași dimensiune cu o gaură mică (în acele vremuri, costul cercetării era mult mai mic) După aproximativ cinci ore de muncă grea, brusc ni s-a părut că, atunci când o celulă dădea ocazional o reacție, este mai probabil ca această reacție să fie asociată nu cu o pată neagră aplicată pe sticlă, ci cu sticla în sine În cele din urmă, am putut stabili că reacția celulei a provocat o umbră slabă, dar clară de pe marginea plăcii de sticlă atunci când a fost împinsă în fereastra dispozitivului de proiecție Curând ne-am convins că această margine a funcționat ca un stimul doar atunci când umbra din ea traversa o anumită zonă a retinei, iar această umbră trebuia să aibă o orientare bine definită Cea mai surprinzătoare a fost diferența accentuată a rezultatelor în două cazuri - când orientarea stimulului a fost optimă (atunci descărcarea semăna cu o explozie de mitralieră) și când am schimbat orientarea sau producția stimulului CORTEXUL VIZUAL PRIMAR au realizat o iluminare totală a ochiului cu un bliț strălucitor (în acest caz, nu a existat nicio reacție) Acest fenomen a fost descoperit chiar din prima și ne-a trimis pe calea greșită Faptul este că, parcă intenționat, tipul de celule descoperit a fost exact ceea ce am numit mai târziu clasa celulelor complexe și aparțin unui nivel cu două trepte mai înalt decât primul nivel cortical al celulelor cu câmpuri receptive împărțite în centru și periferie Deși celulele compuse sunt cel mai comun tip de celule din cortexul striat, este dificil de înțeles proprietățile lor fără a ne familiariza mai întâi cu celulele de la nivelul anterior, intermediar Într-adevăr, spre deosebire de celulele de la primul nivel, care au câmpuri receptive cu un centru și o periferie, la o maimuță, celulele de niveluri superioare prezintă reacții complet diferite În mod obișnuit, stimulii de lumină punctuală provoacă doar un răspuns slab al acestor celule sau sunt în general ineficienți Pentru a provoca un răspuns celular, trebuie mai întâi să găsim porțiunea corespunzătoare a câmpului vizual pentru prezentarea stimulului, adică să găsim porțiunea corespunzătoare a ecranului în fața căreia se află animalul Cu alte cuvinte, trebuie mai întâi să identificăm câmpul receptiv al unei celule date După aceea, se dovedește că cel mai eficient stimul pentru o anumită celulă este o linie care se mișcă în câmpul receptiv într-o direcție perpendiculară pe orientarea liniei O astfel de linie poate fi o bandă îngustă de lumină pe un fundal întunecat (slit), o bandă întunecată pe un fundal deschis sau o linie dreaptă între zonele întunecate și cele luminoase Unele celule au dat preferință, adesea foarte pronunțată, unuia dintre acești trei stimuli, altele au răspuns cu aproximativ aceeași intensitate la toate cele trei tipuri de stimuli Orientarea liniei a fost de o importanță decisivă - cel mai adesea celula a răspuns cel mai bine la o anumită orientare optimă, iar intensitatea răspunsului (numărul de impulsuri care au apărut atunci când stimulul a traversat câmpul receptiv) a scăzut semnificativ atunci când orientarea a deviat în orice direcție de la cea optimă cu - de grade; cu o abatere și mai mare, reacția a scăzut brusc la zero (vezi Fig ) Cifra specificată de - de grade poate părea foarte aproximativă Amintiți-vă, totuși, că diferența de poziție a orelor care arată „unu” și „două” este și mai mare - de grade Când orientarea stimulului diferă de cea optimă cu de grade, o celulă tipică orientată selectivă nu mai răspunde deloc Spre deosebire de celulele de la nivelurile inferioare ale sistemului vizual, neuronii care sunt sensibili selectiv la orientarea stimulului răspund mult mai bine la liniile în mișcare decât la liniile fixe De aceea (vezi Fig ) la stimularea unor astfel de neuroni, am folosit linii care se deplasează prin câmpul receptiv Dacă o linie staționară intermitentă (intermitentă periodic) este folosită ca stimul, atunci celula dă adesea un răspuns slab, caz în care este de preferat aceeași orientare ca și în cazul unei linii în mișcare Multe celule (probabil o treime din întreaga populație) dau un alt tip caracteristic de răspuns la un stimul în mișcare În loc să dea aceeași descărcare de impuls, indiferent de direcția de mișcare, astfel de celule răspund mai viguros într-o direcție specifică Se întâmplă chiar ca o mișcare într-o direcție să provoace un răspuns puternic pronunțat, iar când se mișcă în direcția opusă nu există deloc reacție (acest lucru este prezentat în Fig ) Într-un experiment, este posibil să se evalueze reacțiile a - de celule, dacă, după un studiu complet al unei celule, pur și simplu mutați microelectrodul mai departe, CAPITOLUL la celula următoare Dezavantajul acestei tehnici este că într-o singură cursă este posibil să se examineze doar celulele care se află în cortex pe o singură linie dreaptă: odată ce ați introdus cel mai subțire microelectrod în țesutul cortical, nu îl mai puteți deplasa în direcția transversală fără a deteriora electrodul propriu-zis sau chiar mai delicat tesut nervos Cu această tehnică de înregistrare, cel mai mult putem face este să examinăm aproximativ de celule pe milimetru într-o penetrare a microelectrodului Când examinăm selectivitatea orientativă a câteva sute sau mii de celule, se dovedește că toate orientările stimulului apar aproximativ la fel de des - orientările verticale, orizontale și toate orientările intermediare, oblice Dacă luăm în considerare trăsăturile caracteristice ale lumea din jurul nostru, care include atât copaci, cât și linia orizontului, atunci apare întrebarea: există orientări distincte, precum verticală și orizontală, care ar apărea mai des decât altele? Când s-a încercat să răspundă la această întrebare în diferite laboratoare, s-au obținut rezultate ușor diferite Cu toate acestea, toți cercetătorii sunt de acord că, dacă astfel de preferințe apar, ele trebuie să fie foarte mici - atât de mici încât este necesară prelucrarea statistică a datelor pentru a le dezvălui Și în acest caz, nu contează cu greu! În cortexul striat al maimuțelor, aproximativ - % din celule au proprietăți de selectivitate orientativă În ceea ce privește pisicile, se pare că toate celulele corticale sunt sensibile la orientarea stimulului, chiar și cele care au intrări directe din corpurile geniculate laterale Am găsit diferențe notabile între celulele specifice orientării, nu atât în orientarea optimă a stimulului sau în poziția câmpului receptiv pe retină, cât în modelul comportamentului celular Cea mai semnificativă diferență este între cele două clase de neuroni - celule simple și complexe După cum sugerează numele, aceste două clase de celule diferă în complexitatea răspunsurilor lor Prin urmare, am făcut o presupunere naturală că celulele cu un comportament mai simplu sunt situate în structura neuronală a cortexului, mai aproape de intrarea sa celule simple În cele mai multe cazuri, răspunsurile celulelor simple la un stimul sub forma unui mic punct de lumină pot fi folosite pentru a prezice răspunsul lor la un stimul de formă complexă Fiecare dintre celulele simple, cum ar fi celulele ganglionare retiniene, celulele NKT și celulele corticale cu câmpuri receptive simetrice central, are un câmp receptiv mic, bine definit Prezentarea unui stimul sub forma unui punct de lumină în acest câmp receptiv provoacă fie o reacție op- sau off, în funcție de care parte a câmpului receptiv este aplicat stimulul Diferența dintre celulele simple și celulele nivelurilor anterioare constă în configurația zonelor de excitație și inhibiție La nivelurile anterioare, aceasta este o configurație simetrică centrală - există o zonă centrală operațională sau off-zonă (excitatoare sau inhibitoare) și o zonă inelară care o înconjoară pe toate părțile cu proprietăți opuse (inhibitoare sau excitantă) Celulele corticale simple sunt mai complexe Zonele de excitație și inhibiție din câmpurile lor receptive sunt întotdeauna separate printr-o linie dreaptă sau două linii paralele (Fig ) Cea mai comună configurație apare atunci când o zonă excitatoare lungă și îngustă este învecinată pe ambele părți de zone inhibitoare mai largi (Fig , L) CORTEXUL VIZUAL PRIMAR Orez Hărți a trei câmpuri receptive tipice ale celulelor simple Următorii au fost stimulii optimi: pentru celula A — o bandă de lumină împotriva zonei excitatorii (+); pentru celula B, o linie întunecată care acoperă zona inhibitoare (~); pentru celula B - o graniță ascuțită "întuneric - lumină", care coincide cu granița dintre zonele excitatoare și inhibitoare SCRIE + ■ '■■■■— — Prezentarea unui stimul Orez Stimuli de diferite configurații provoacă diferite reacții ale celulei cu un câmp receptiv de acest tip, ca A în Fig Un segment de linie gros în partea de jos indică perioada ( secundă) când stimulul a fost pornit - o bară luminoasă În primul caz (înregistrarea superioară), este afișat răspunsul celulei la o bandă de dimensiune, poziție și orientare optime În cel de-al doilea caz, aceeași bandă acoperă doar o parte a zonei inhibitorii (deoarece această celulă nu are activitate spontană care ar putea fi suprimată în timpul inhibiției, aici este vizibilă doar descărcarea celulei atunci când stimulul este oprit) În al treilea caz, banda este orientată astfel încât să acopere doar o mică parte a zonei excitatoare și, în consecință, o mică parte a zonei inhibitoare și, prin urmare, celula nu răspunde deloc Intrarea de jos arată cazul de iluminare uniformă a întregului câmp receptiv: nici aici nu există răspuns Pentru a testa harta câmpului receptiv presupus produsă prin testarea cu un mic punct de lumină, am încercat alte configurații ca stimuli Am aflat curând că, cu cât proporția uneia sau alteia zone a câmpului receptiv este acoperită de un anumit stimul, cu atât este mai pronunțată excitația celulei sau inhibarea acesteia Cu alte cuvinte, există o însumare spațială a influențelor locale De asemenea, am descoperit fenomenul de antagonism — anularea reciprocă a influențelor locale cu stimularea simultană a zonelor excitatoare și inhibitoare Astfel, pentru o celulă cu un câmp receptiv prezentat în Fig , L, cel mai potrivit stimul ar fi sub forma unei benzi înguste situate în câmpul receptiv astfel încât să coincidă exact cu zona excitatoare și să nu intre în zona inhibitoare (vezi Fig ) Chiar nesemnificativ CAPITOLUL o schimbare semnificativă a orientării acestei benzi va duce la o scădere a zonei efective a zonei de excitație și va afecta, de asemenea, zona inhibitoare; ca urmare, frecvența de descărcare în răspunsul celulei va scădea Pe fig , B și C arată câmpurile receptive ale celulelor simple de alte două tipuri, care răspund cel mai bine la liniile întunecate și la marginile rectilinii de lumină și întuneric; în acest caz, sensibilitatea celulelor la orientarea stimulului rămâne aproximativ aceeași ca la celulele de primul tip Celulele din toate cele trei tipuri nu răspund deloc la un stimul sub formă de iluminare difuză Această stingere reciprocă a proceselor de excitație și inhibiție seamănă cu reacția de neutralizare a unui acid de către o bază, care este efectuată de studenți în lucrări de laborator în chimie Astfel, deja la acest nivel cortical se remarcă o mare varietate de neuroni Dacă luăm o clasă de celule simple, atunci acestea au trei sau patru tipuri diferite de câmpuri receptive și există celule reglate la oricare dintre orientările posibile ale stimulului și celule cu un câmp receptiv în orice parte a câmpului vizual Mărimea câmpurilor receptive ale celulelor simple depinde de distanța lor de la fovee Cu toate acestea, în aceeași zonă a retinei există și unele diferențe în dimensiunea câmpurilor receptive Cele mai mici câmpuri receptive, situate în fovee și în apropierea acesteia, au o valoare de aproximativ , x , ° În ceea ce privește celulele de tipul prezentat în Fig , A și B, atunci lățimea zonei centrale nu este mai mare de câteva minute de arc Această valoare coincide cu diametrul minim al câmpurilor receptive ale celulelor ganglionare retiniene sau celulelor NKT Dacă luăm o regiune departe Orez O posibilă schemă de conexiuni care determină câmpul receptiv al unei celule simple Patru celule formează conexiuni sinaptice excitatorii cu o celulă de ordin superior Fiecare dintre celulele de ordin inferior are un câmp receptiv cu simetrie radială, un centru excitator și o periferie inhibitoare (aceasta este prezentată în diagrama din stânga) Centrele acestor câmpuri receptive se află de-a lungul unei linii drepte Dacă presupunem că o celulă simplă dată este conectată la mai multe celule care au câmpuri receptive cu un centru și o periferie, iar centrele acestor câmpuri receptive se suprapun și se află pe o linie dreaptă, atunci câmpul receptiv al unei celule simple va consta dintr-un zona excitatoare lunga, ingusta si flancurile inhibitoare Evitând terminologia tehnică, putem spune pur și simplu că un mic punct luminos oriunde în acest dreptunghi lung și îngust va duce la excitarea puternică a uneia sau mai multor celule cu câmpuri receptive rotunde și, ca urmare, va activa, deși slab, o celulă simplă Dacă stimulul este o bandă lungă îngustă capabilă să activeze toate celulele cu câmpuri receptive rotunde, atunci aceasta va duce la un răspuns puternic al unei celule simple CORTEXUL VIZUAL PRIMAR periferie, atunci dimensiunile câmpurilor receptive ale celulelor simple aici pot ajunge la x ° Nici acum, douăzeci de ani mai târziu, încă nu știm cum sunt aranjate circuitele de intrare pentru celulele corticale, de care depind reacțiile specifice ale acestor celule Au fost propuse o serie de scheme plauzibile și una dintre aceste scheme, sau o combinație a acestora, se poate dovedi corectă Proprietățile celulelor simple pot fi determinate de neuronii de nivelul anterior cu câmpuri receptive rotunde; este mai ușor să presupunem că celulele simple au intrări excitatorii directe de la multe celule de nivelul anterior - acelea în care centrele câmpurilor receptive se află în câmpul vizual pe o singură linie dreaptă (Fig ) Este ceva mai dificil să se propună o schemă ipotetică pentru celulele care răspund selectiv la granițele de întuneric și lumină (vezi Fig , C) Este posibilă următoarea variantă: această celulă simplă are intrări de la două seturi de celule ale nivelului anterior, în care centrele câmpurilor receptive sunt situate pe ambele părți ale aceleiași linii - pe o parte a celulei cu centre operaționale și pe de altă parte, cu decentrate și toate aceste intrări interesante În toate astfel de scheme ipotetice, aportul excitator de la celula decentrată este echivalent logic cu aportul inhibitor de la celula decentrată, cu condiția ca celula decentrată să aibă activitate spontană Elucidarea mecanismului real care determină reacțiile celulelor simple nu este o sarcină ușoară În ceea ce privește această celulă simplă, va fi necesar să aflăm de la ce fel de celule primește semnale de intrare, de exemplu, pentru a afla pentru fiecare dintre celulele anterioare structura câmpului receptiv, locația și orientarea acestuia (dacă există ), tipul de centru (opili off-), precum și natura semnalelor transmise - excitatorii sau inhibitorii Deoarece nu există încă metode pentru obținerea unor astfel de informații, suntem forțați să folosim abordări indirecte, iar acest lucru crește probabilitatea de eroare Schema prezentată în fig mi se pare cel mai plauzibil, deoarece este cel mai simplu celule complexe Celulele complexe corespund următorului nivel (sau nivelurilor) de analiză vizuală Sunt cei mai numeroși în cortexul striat și probabil reprezintă aproximativ trei sferturi din întreaga populație de neuroni de aici Prima dintre celulele cu senzor de orientare studiate de Wiesel și de mine – cea care a răspuns la marginea unei lame de sticlă – a fost aproape sigur o celulă complexă O proprietate comună a celulelor complexe și simple este capacitatea de a răspunde numai la liniile orientate într-un anumit mod Celulele complexe, ca și cele simple, răspund la stimuli prezentați într-o zonă limitată a câmpului vizual Ele diferă de cele simple prin faptul că reacțiile lor nu pot fi explicate prin forma și distribuția zonelor excitatorii și inhibitorii din câmpul receptiv Pornirea sau oprirea unui mic punct fix într-un câmp receptiv provoacă rareori un răspuns celular Chiar și la o bandă sau o margine imobiliară orientată corespunzător, celula cel mai adesea nu răspunde sau dă doar un răspuns slab, care se estompează rapid, de același tip, atât atunci când stimulul este pornit, cât și când stimulul este oprit Cu toate acestea, dacă o linie orientată corespunzător este mutată în câmpul receptiv, are loc o descărcare susținută și bine definită a impulsurilor Această descărcare începe în momentul în care linia intră în receptiv CAPITOLUL Orez Activitatea acestei celule din stratul al cortexului striat al pisicii a fost înregistrată în folosind un electrod intracelular de către D Essen și J Kelly de la Harvard Medical School De asemenea, a fost efectuată cartografierea câmpului ei receptiv complex Apoi, prin injectarea de colorant Procyon Yellow, s-a determinat că este o celulă piramidală câmp, și continuă până când îl depășește (vezi Fig , care arată schema de răspuns) Dimpotrivă, pentru a provoca o descărcare prelungită a unei celule simple, este necesar să se prezinte o linie fixă orientată corespunzător într-o anumită zonă a câmpului receptiv Dacă, totuși, se folosește o linie în mișcare, atunci are loc doar o reacție pe termen scurt în momentul în care linia traversează granița zonelor inhibitoare și excitatoare sau în momentul în care linia trece prin zona excitatoare a câmpului receptiv Acele celule complexe care sunt capabile să răspundă la „fante”, dungi sau margini de lumină fixă, dau o descărcare pulsată indiferent de locul unde se află stimulul în câmpul receptiv, atâta timp cât orientarea acestuia este adecvată Totuși, aceiași stimuli sunt complet ineficienți dacă orientarea lor este departe de a fi optimă (Fig ) Schemele din fig (pentru o celulă complexă) și în fig (pentru o celulă simplă) demonstrează o diferență semnificativă între cele două tipuri de celule: într-o celulă simplă, o linie orientată optim provoacă un răspuns doar într-o gamă foarte îngustă de poziții, în timp ce într-o celulă complexă, o astfel de linie provoacă un răspuns răspuns, indiferent unde este prezentat în câmpul receptiv Această diferență se datorează existenței unor zone excitatorii și inhibitorii clar definite în câmpul receptiv al unei celule simple și absenței lor în câmpul receptiv al unei celule complexe Celula complexă oferă un exemplu de generalizare (non-localitate) a unui răspuns la o linie într-o zonă mai mare În general, câmpurile receptive din celulele complexe sunt ceva mai mari decât în cele simple, dar nu cu mult La macac, în regiunea foveei, cel mai des se întâlnesc câmpuri receptive de celule complexe de aproximativ , x , ° În această zonă a retinei, mărimile optime de stimul atât pentru celulele simple, cât și pentru cele complexe sunt de aproximativ două minute de arc Astfel, „rezoluția” celulelor complexe este aceeași cu cea a celulelor simple Ca și în cazul celulelor simple, nu știm în mod corespunzător cum este organizată rețeaua de conexiuni care transmit semnale către celulele complexe Cu toate acestea, nici aici nu este dificil să sugerăm mai multe scheme posibile pentru organizarea lor Conform CORTEXUL VIZUAL PRIMAR *** eu eu Prezentarea unui stimul Orez O bandă lungă și îngustă de lumină provoacă o reacție a unei celule complexe, indiferent de locul în care este prezentată în câmpul receptiv, dacă doar orientarea ei este optimă (top trei intrări) Dacă orientarea benzii diferă de cea optimă, celula reacționează mai slab sau nu răspunde deloc (înregistrare mai mică) Orez Schema conexiunilor, care ar explica proprietățile observate ale unei celule complexe Presupunem că (ca în Fig ) o celulă complexă poate primi semnale excitatoare de la un număr mare de celule simple (doar trei sunt prezentate aici) Fiecare celulă simplă răspunde cel mai bine la granița verticală dintre zonele luminoase (stânga) și întunecate (dreapta) Se presupune că câmpurile receptive ale celulelor simple sunt împrăștiate în dreptunghi și se suprapun Dacă un stimul sub forma unei astfel de margini este dat oriunde în dreptunghi, atunci un număr de celule simple sunt activate și acest lucru determină, la rândul său, un răspuns al unei celule complexe Datorită efectului adaptativ al sinapselor, doar un stimul în mișcare va provoca excitarea continuă a unei celule complexe CAPITOLUL În cel mai simplu dintre aceste circuite, celula complexă primește intrare de la multe celule simple ale căror câmpuri receptive au aceeași orientare, dar sunt plasate în modele suprapuse în întregul câmp al celulei complexe, așa cum se arată în Fig Dacă conexiunile de la celule simple la cele complexe sunt excitatoare, atunci de fiecare dată când un stimul sub formă de linie intră în câmpul receptiv al unei celule complexe, unele celule simple sunt excitate Ca rezultat, o celulă complexă va fi, de asemenea, excitată De obicei, ca răspuns la o linie fixă, o celulă complexă dă o descărcare scurtă pulsată (chiar dacă stimulul rămâne activ) În acest caz, spunem că răspunsul este în curs de adaptare Dacă totuși linia este deplasată în câmpul receptiv al unei celule complexe, se observă o descărcare continuă: adaptarea este depășită ca urmare a activării succesive a unor noi celule simple Cititorul trebuie să fi observat că ambele scheme date de conexiuni - de la celule cu câmpuri receptive rotunde la celule simple (Fig ) și de la celule simple la cele complexe (Fig ) - implică utilizarea conexiunilor excitatorii Cu toate acestea, în aceste două cazuri, procesele de excitație trebuie să fie complet diferite Prima dintre aceste scheme necesită însumarea semnalelor simultane de la celule cu câmpuri receptive rotunde situate pe aceeași linie În a doua schemă, pentru activarea unei celule complexe printr-un stimul în mișcare, este necesară excitarea succesivă a multor celule simple Ar fi interesant să aflăm ce diferențe morfologice (dacă există) sunt asociate cu această diferență în mecanismul de însumare Selectivitatea direcțională Multe celule complexe răspund mai bine la mișcarea stimulului într-o direcție decât în direcția opusă Diferența de reacție este adesea foarte accentuată - într-o direcție de mișcare, apare un răspuns energetic, iar în direcția opusă, celula nu răspunde deloc (Fig ) S-a descoperit că aproximativ - % din celulele din straturile superioare ale cortexului striat prezintă o selectivitate direcțională marcată Restul celulelor nu par să aibă o asemenea selectivitate - am studiat cu atenție răspunsurile celulelor cu ajutorul unui computer, încercând să găsim chiar și o ușoară diferență în răspunsurile la mișcarea stimulului în direcții opuse Astfel, aparent, există două clase diferite de celule - una dintre ele arată clar selectivitate direcțională, cealaltă nu Orez Reacțiile acestei celule complexe la mișcarea unei benzi orientate optim în direcții opuse sunt diferite Durata fiecărei înregistrări este de aproximativ secunde (Pentru astfel de celule, nu contează cu adevărat cât de repede se mișcă bara; de obicei, celula nu va răspunde decât dacă mișcarea este foarte rapidă, când bara pare neclară sau dacă se mișcă atât de încet încât este greu de realizat vezi deloc ) CORTEXUL VIZUAL PRIMAR Direcția zero - Orez Această schemă a fost propusă de X Barlow și W Levick pentru a explica proprietatea sensibilității direcționale Sinapsele pe care celulele roșii le formează pe celulele verzi sunt excitatoare, în timp ce sinapsele formate pe celulele albe sunt inhibitorii Presupunem că cele trei celule albe (de jos) converg către o celulă „master” Dacă ascultați răspunsul la impuls al celulei cu o selectivitate direcțională puternic pronunțată, atunci se pare că atunci când linia se mișcă într-o direcție, stimulul, așa cum ar fi, împinge brusc celula și o face să se descarce, iar atunci când se deplasează în direcție opusă, se pare că eșuează și stimulul devine ineficient (aceasta amintește de când dai ceasul în vânt, întorci coroana înapoi și se aude un trosnet caracteristic) Nu știm cum sunt aranjate rețelele de intrare ale unor astfel de celule cu selectivitate direcțională Este posibil ca celulele simple să fie conectate la intrarea unei astfel de celule, ale cărei reacții la mișcarea stimulului în direcții opuse sunt inegale, asimetrice Câmpurile receptive ale unor astfel de celule simple sunt asimetrice, ca, de exemplu, câmpul prezentat în Fig , B O altă posibilă schemă a fost propusă în de G Barlow și W Levick pentru a explica selectivitatea direcțională a anumitor celule din retina iepurelui, celule care aparent nu există la maimuță Dacă le aplicăm schema celulelor complexe ale cortexului, atunci trebuie să presupunem prezența unui strat intermediar de celule situat între celulele simple și cele complexe (ca în Fig ) Să ne imaginăm că o celulă din stratul intermediar are un input excitator de la o celulă simplă și un input inhibitor de la o altă celulă al cărei câmp receptiv este direct adiacent celui precedent și întotdeauna de aceeași parte Să presupunem în continuare că distanța de frânare include o anumită întârziere, probabil din cauza includerii unei alte celule intermediare În acest caz, dacă stimulul se mișcă într-o direcție, să spunem de la dreapta la stânga (ca în Fig , ilustrând modelul lui Barlow și Levick), atunci celula intermediară este excitată de un semnal de la una dintre intrările sale chiar la moment în care inhibiţia provenind de la o altă celulă al cărei câmp receptiv tocmai a fost traversat de stimul Efectele excitatorii și inhibitorii se neutralizează reciproc și, ca urmare, celula nu dă o descărcare pulsată Dacă stimulul se mișcă în direcția opusă, inhibiția are loc prea târziu pentru a preveni descărcarea impulsului Dacă un set de astfel de celule intermediare converge în CAPITOLUL o celulă situată la nivelul următor, al treilea, atunci această celulă va avea proprietățile unei celule complexe cu selectivitate direcțională Nu avem o dovadă directă a corectitudinii anumitor scheme ierarhice care explică reacțiile observate ale celulelor, adică scheme în care celulele de la fiecare nivel următor sunt organizate pe baza elementelor nivelului anterior Cu toate acestea, avem motive întemeiate să credem că sistemul nervos este organizat într-o manieră ierarhică Unul dintre cele mai puternice motive pentru o astfel de concluzie are de-a face cu morfologia - de exemplu, la pisici, celulele simple sunt concentrate în al patrulea strat al cortexului striat, adică în stratul care primește intrări de la celulele corpurilor geniculate externe , în timp ce celulele complexe sunt situate în straturile cortexului de deasupra și dedesubt - unul sau două comutatoare sinaptice mai departe de intrare Astfel, deși nu putem oferi o diagramă exactă a conexiunilor la fiecare nivel, avem motive întemeiate să credem că o astfel de diagramă există Motivul principal pentru care în celulele complexe vedem rezultatul unei anumite organizări a celulelor cu câmpuri receptive circulare cu un centru și o periferie este necesitatea evidentă de a procesa informația logic în două etape Aș dori să subliniez cuvântul în mod logic, deoarece, în ansamblu, transformarea necesară, aparent, ar putea fi efectuată fizic într-o singură etapă - dacă semnalele de intrare de la celule cu câmpuri receptive rotunde sunt rezumate pe ramuri separate ale dendritelor complexe celule În acest caz, fiecare ramură ar acționa ca o celulă simplă separată, trimițând semnale către corpul celulei (și, în consecință, către axon) prin electrotonic (folosind un proces electric pasiv) ori de câte ori o linie intră într-o anumită zonă a câmpului receptiv corespunzător În acest caz, o astfel de celulă ar prezenta ea însăși proprietățile unei celule complexe Cu toate acestea, însăși existența celulelor simple ne face să ne gândim că nu ar trebui să construim structuri imaginare atât de complexe Semnificația celulelor sensibile la mișcare (inclusiv câteva comentarii despre modul în care „vedem”) De ce există atât de multe celule sensibile la mișcare? În primul rând, îmi vine în minte că astfel de celule semnalează dacă există un obiect în mișcare în câmpul vizual Pentru animale, inclusiv pentru tine și pentru mine, schimbarea lumii exterioare este mult mai importantă decât confirmarea imuabilității acesteia, fie că vorbim despre supraviețuirea unui prădător sau a unei prăzi Prin urmare, nu este surprinzător faptul că majoritatea celulelor corticale răspund mai bine la obiectele în mișcare Urmând această logică, acum trebuie să vă întrebați cum analizăm atunci scenele vizuale staționare dacă, în interesul sensibilității la mișcare, atât de multe celule reglate la o anumită orientare a stimulului sunt insensibile la contururile nemișcate Pentru a răspunde la această întrebare, trebuie să ne abatem puțin și să ne oprim asupra unor date importante, dar contraintuitive despre modul în care „vedem” În primul rând, ar fi firesc să ne așteptăm ca atunci când examinăm lumea din jurul nostru, ochii noștri vor scana fără probleme întreaga scenă cu mișcări continue De fapt, atunci când fixăm un obiect, așa se întâmplă: mai întâi punem ochii astfel încât imaginea acestui obiect CORTEXUL VIZUAL PRIMAR ecta a lovit fovea ambilor ochi, apoi ținem ochii în această poziție pentru o scurtă perioadă de timp, să zicem o jumătate de secundă, apoi ochii sar într-o nouă poziție și fixează o nouă țintă, care se află în altă parte în câmpul vizual și atrage atenția asupra faptului că este oarecum deplasat față de fundal sau are o formă interesantă În timpul unui astfel de salt, sau saccade, viteza de mișcare a ochilor este atât de mare încât sistemul vizual nu are timp să răspundă la mișcarea imaginii prin retină și pur și simplu nu o observăm (Este posibil ca, într-un anumit sens, vederea să fie oprită pentru perioada săriturii de niște circuite neuronale complexe care conectează centrii oculomotori de calea vizuală principală ) Astfel, procesul de examinare a câmpului vizual în timpul citirii sau doar Privirea spațiului înconjurător constă într-o serie de sărituri rapide dintr-un punct în altul O înregistrare specială a mișcărilor ochilor ne permite să demonstrăm clar cât de imperceptibile sunt aceste sărituri pentru noi Pentru a înregistra mișcările ochilor, luați o oglindă mică și atașați-o pe partea laterală a lentilei de contact, astfel încât să nu interfereze cu vederea După aceea, un fascicul de lumină este îndreptat spre oglindă, care, fiind reflectată, creează un mic punct de lumină pe ecran Există o altă modalitate de înregistrare a mișcărilor oculare, mai modernă; a fost dezvoltat de D Robinson la Institutul Wilmer (Universitatea Johns Hopkins) În această tehnică, un inductor minuscul este montat pe marginea lentilei de contact pe ochiul subiectului, iar subiectul însuși este plasat între două cercuri reciproc perpendiculare de mărimea unei roți de bicicletă, pe care se află alți inductori Fluxul de curent în aceste bobine duce la apariția curentului în bobina de pe lentila de contact După calibrarea unui astfel de sistem, mișcările ochilor pot fi înregistrate cu mare precizie Pentru bietul subiect însuși, nicio metodă de înregistrare a mișcărilor ochilor nu poate fi numită plăcută! În , psihofizicianul sovietic A L Yarbus a înregistrat mișcările ochilor subiecților atunci când priveau diferite imagini, în special, cum ar fi o scenă din pădure și chipul unei femei (Fig ) Pe aceste înregistrări, perioadele de fixare a privirii sunt reprezentate prin puncte, iar punctele sunt conectate prin linii care arată traiectoria mișcării ochilor în timpul sărituri Chiar și o examinare superficială a acestor înregistrări uimitoare dezvăluie multe despre modul în care funcționează sistemul nostru vizual, chiar și despre ce obiecte și detalii ale lumii din jurul nostru sunt mai interesate Deci, primul fapt, care contrazice intuiția noastră, este că în timpul inspecției vizuale ochii sar de la un punct de interes la altul și că este imposibil să examinăm o scenă staționară cu mișcări ale ochilor netede Sarcina sistemului oculomotor, aparent, nu este de a menține nemișcată imaginea de pe retine, ci de a preveni deplasarea lină a acesteia Dacă întreaga scenă vizuală se mișcă, așa cum se întâmplă când ne uităm pe geamul unui tren, atunci urmărim această scenă, fixând un obiect cu ochii noștri și menținându-i fixarea prin mișcarea lină a ochilor până când obiectul părăsește zona de vizibilitate, după aceea facem un salt și reparăm un obiect nou Această secvență de mișcări ale ochilor - o mișcare lină de urmărire, să spunem spre dreapta și apoi o sacadată spre stânga - se numește nistagmus Veți putea vedea singur acest tip de mișcare atunci când vă aflați într-un tren sau tramvai: urmăriți mișcările ochilor colegilor dvs de călătorie când privesc prin fereastra peisajului din jur (ai grijă doar ca atenția ta să nu fie interpretat greșit!) Controlul salturilor oculare atunci când luați în considerare CAPITOLUL Orez Subiectul examinează poza, iar în acest moment poziția ochilor lui și, în consecință, direcția privirii sale sunt înregistrate tot timpul Ochii sar și se opresc imediat (în acest moment apare un punct mic în înregistrare), urmat de un salt către un nou punct de interes Se pare că ochiului îi este greu să sară în acele locuri din imagine în care nu există schimbări bruște ale luminozității Formarea elementelor interesante ale scenei pentru a-și transfera imaginile în fosa centrală se realizează din tuberculii superiori ai cvadrigeminei Acest lucru a fost arătat în într-o serie de lucrări impresionante ale lui P Schiller de la Institutul de Tehnologie din Massachusetts Al doilea grup de fapte despre modul în care vedem este și mai contrar impresiei noastre subiective Când luăm în considerare o scenă nemișcată și privirea noastră fixează un punct care atrage atenția, atunci această fixare nu este absolut nemișcată În ciuda tuturor încercărilor noastre de a fixa cu fermitate punctul, ochii nu rămân complet în repaus, ci fac micromișcări continue numite microsacade Ele apar de câteva ori pe secundă și sunt dirijate mai mult sau mai puțin aleatoriu, atingând o amplitudine de - minute arc În , L Riggs și F Ratliff de la Universitatea Brown și R Ditchburn și B Ginsborg de la Universitatea din Reading au descoperit simultan și independent că dacă imaginea de pe retină este stabilizată artificial (prin metode speciale), CORTEXUL VIZUAL PRIMAR câmpul deplasării sale față de retină, apoi imaginea vizuală după aproximativ o secundă, așa cum spunea, „se estompează” și câmpul vizual devine complet gol! (Cea mai simplă modalitate de stabilizare este să atașați o sursă punctiformă de lumină la o lentilă de contact; atunci când ochii se mișcă, sursa de lumină se mișcă și ea, iar punctul de lumină devine rapid invizibil ) Dacă, după stabilizare, imaginea de pe retină este uniformă ușor deplasat, punctul luminos apare imediat din nou Evident, microsacadele sunt necesare pentru a vedea continuu obiectele nemișcate Ca și cum Natura, atunci când a creat sistemul vizual, s-a preocupat în special de percepția mișcării și, prin urmare, a încercat să se asigure că celulele sunt insensibile la obiectele staționare, dar apoi a trebuit să inventeze microsacade pentru a face vizibile obiectele staționare Se poate presupune că acest proces implică celule complexe ale cortexului, care sunt deosebit de sensibile la mișcarea stimulului, dar, probabil, celulele cu selectivitate direcțională nu participă, deoarece microsacadele sunt aparent distribuite aleator în direcții Pe de altă parte, mecanismul selectivității direcționale ar trebui, aparent, să fie util pentru detectarea mișcărilor obiectelor față de un fundal staționar, semnalând prezența mișcării și direcția acesteia Pentru a urmări un obiect în mișcare pe un fundal staționar, trebuie să fixați obiectul și să vă mișcați privirea împreună cu el În acest caz, imaginea tuturor celorlalte se va mișca pe retină (această situație este rară în alte cazuri) Mișcarea tuturor detaliilor unui fundal nemișcat pe retină ar trebui să conducă la o activitate violentă a celulelor corticale Linia se termină ca stimuli vizuali Un alt tip de celulă se găsește în cortexul striat De obicei, celulele simple și complexe sunt caracterizate prin însumare spațială - cu cât linia de stimul este mai lungă, cu atât răspunsul este mai bun Cu toate acestea, răspunsul se intensifică doar până când lungimea liniei atinge dimensiunea câmpului receptiv: prelungirea în continuare a liniei nu duce la un răspuns mai viguros În schimb, în celulele care răspund la capete de linie (celule oprite), prelungirea liniei până la o anumită limită continuă să îmbunătățească răspunsul, iar dacă linia depășește această limită (în una sau ambele direcții), atunci răspunsul slăbește ( Fig , B) Unele celule, pe care le numim „celule complet oprite”, nu răspund deloc la prezentarea unui stimul sub forma unei linii lungi Zona din care poate fi provocat un răspuns celular este numită zonă de activare (sau zonă de excitație), iar zonele situate la unul sau ambele capete sunt numite zone de inhibiție (sau zone de inhibiție) Astfel, întregul câmp receptiv al unei astfel de celule constă dintr-o zonă excitatoare și o zonă (sau zone) inhibitoare la margini Un stimul de orientare optimă, activând o celulă din zona excitatoare, determină o inhibiție maximă în afara acestei zone (pe una sau ambele părți) Acest lucru poate fi demonstrat prin re-stimularea zonei excitatorii cu o linie de lungime și orientare optime în timp ce se testează simultan zona exterioară cu linii de orientări diferite (așa cum se arată în Figura ) La început, am crezut că astfel de celule aparțin următorului nivel al ierarhiei neuronilor corticali, cu un nivel deasupra celulelor complexe Conform celei mai simple scheme de organizare posibilă a unor astfel de celule, ele ar putea avea una sau mai multe intrări excitatorii de la celule complexe obișnuite cu CAPITOLUL Lungimea liniei (în grade) Lungimea liniei (în grade) Figura L Răspunsul unei celule complexe obișnuite la o linie luminoasă de diferite lungimi Durata fiecărei înregistrări este de secunde După cum arată graficul răspunsului în funcție de lungimea liniei, răspunsul unei celule date crește până când linia atinge o lungime de aproximativ °, după care răspunsul rămâne neschimbat B Pentru această celulă de capăt de linie, răspunsul crește până când lungimea liniei atinge ° și apoi scade astfel încât linia de ° să nu provoace niciun răspuns CORTEXUL VIZUAL PRIMAR shhh, JILXL ishvim Orez Pentru o celulă dată care reacționează la capetele liniilor, prezentarea unei benzi cu orientare optimă în zona de excitație medie duce la un răspuns energetic Implicarea în stimularea uneia dintre zonele inhibitoare suprimă aproape complet răspunsul celulei; totuși, dacă stimulul are o orientare diferită în această zonă inhibitoare, răspunsul inițial al celulei nu se modifică Astfel, atât pentru zona excitatoare cât și pentru zonele inhibitoare, orientarea optimă este aceeași câmpuri receptive situate în zona excitatoare și intrări inhibitorii de la celule complexe cu aceeași orientare a câmpului receptiv, situate în afara zonei de excitație (Fig explică această diagramă) Conform unei alte scheme posibile (Fig ), celula are un aport excitator de la celulele cu un câmp receptiv mic (e) și un aport inhibitor de la celulele cu un câmp receptiv mare ( ) Se presupune că celulele care dau semnale inhibitoare sunt maxim sensibile la linii lungi, dar sunt slab excitate de linii scurte Această a doua schemă (similară cu modelul celulelor având câmpuri receptive cu centru și periferie, vezi p ) este una dintre puținele scheme care a primit confirmare parțială Charles Gilbert de la Universitatea Rockefeller din New York a descoperit că celulele complexe în Orez Una dintre schemele pentru a explica comportamentul unei celule complexe care reacționează la capetele liniilor Ieșirile a trei celule complexe obișnuite converg către o astfel de celulă; în același timp, într-una dintre aceste celule, câmpul receptiv coincide în poziție cu zona excitatoare a celulei care reacționează la sfârșitul stimulului (a), iar în celelalte două celule, câmpurile receptive se află pe ambele părți a zonei excitatorii (biv) Prima celulă formează o sinapsă excitatoare (+) la ieșire, iar celelalte două formează sinapse inhibitorii ("")• CAPITOLUL Orez O schemă alternativă în care inhibarea este efectuată de o celulă cu un câmp receptiv corespunzător întregii zone a + b + c din fig Pentru ca această schemă să funcționeze, trebuie să presupunem că celula inhibitoare răspunde slab la linia scurtă atunci când este stimulată în zona a, dar răspunde puternic la linia lungă stratul al cortexului striat al maimuței au exact proprietățile necesare inhibării propuse în această schemă El a mai arătat că, dacă aceste celule sunt inactivate prin injecții locale, atunci celulele situate în straturile superioare ale cortexului, care reacționează la capetele liniilor, își pierd capacitatea de a răspunde cu inhibiție până la capătul liniei Deja după ce au fost propuse modelele descrise mai sus, J Henry (Canberra, Australia) a descoperit celule simple care reacţionează la capătul liniei, a căror schemă de câmpuri receptive este prezentată în Fig Schema de organizare a unor astfel de celule este similară cu prima schemă propusă mai sus, cu excepția faptului că intrările aici nu sunt din celule complexe, ci din celule simple Astfel, răspunsurile celulelor complexe care răspund la capete de linie ar putea fi determinate de o combinație de input excitator de la un set de celule complexe și input inhibitor de la un alt set (ca în diagramele prezentate în Figurile și ) sau prin convergența intrărilor din mai multe celule simple, reacționând la capetele liniilor Stimulul optim pentru o celulă reglată la capătul liniei este un segment de linie de o anumită lungime Pentru o astfel de celulă care răspunde la graniță și, pe de o parte, răspunde doar la capătul ei, unghiul va fi stimulul ideal; pentru o celulă care răspunde la ambele capete ale liniilor luminoase sau întunecate, cel mai bun stimul va fi o linie scurtă albă sau neagră și Orez Se presupune că o celulă simplă care reacționează la capetele liniilor poate fi organizată datorită convergenței conexiunilor de intrare din trei celule simple obișnuite (Unul dintre ele, având un centru operațional, ar putea avea un efect excitator; celelalte două ar putea avea centre operaționale și ieșiri excitatoare, sau ieșiri decentrate și inhibitorii ) În schimb, semnalele de intrare ar putea veni direct din celule cu câmpuri rotunde (cu centru și periferie) când se utilizează o versiune mai complexă a circuitului prezentat în fig CORTEXUL VIZUAL PRIMAR Orez Pentru o celulă care reacționează la capetele liniilor (cum ar fi cea prezentată în Fig ), o margine curbă poate servi ca un stimul eficient de asemenea, o astfel de linie curbă care cade în zona excitatoare și, datorită curburii sale, nu se încadrează în zona inhibitoare (acest lucru se va întâmpla dacă orientarea capetelor sale diferă cu cel puțin - ° de orientarea părții sale mijlocii ; un caz similar este prezentat în Fig ) Astfel, celulele care răspund la capete pot fi considerate celule care sunt sensibile la unghiuri, la curbură sau la întreruperi ascuțite ale liniilor Neurofiziologia celulelor individuale și percepția vizuală Simplul fapt că o anumită celulă a creierului răspunde la stimuli vizuali nu înseamnă că este direct implicată în percepție De exemplu, multe structuri neuronale din trunchiul cerebral, legate în principal de sistemul vizual, sunt dedicate doar funcțiilor auxiliare - pentru a controla mișcările ochilor sau constricția pupilei, pentru a focaliza imaginea cu cristalinul În ceea ce privește acele celule pe care le-am descris în acest capitol, este evident că ele sunt cel mai direct legate de percepția vizuală După cum am menționat la început, distrugerea oricărei zone mici a cortexului striat duce la orbire într-o zonă mică a câmpului vizual La maimuțe, afectarea cortexului striat are același efect Cu toate acestea, la pisici, situația este mai complicată - o pisică cu cortexul striat îndepărtat poate vedea, deși nu la fel de bine ca înainte Alte părți ale creierului, cum ar fi coliculul superior, pot juca un rol mai important în percepția vizuală decât la primate Vertebratele inferioare precum broaștele și țestoasele nu au nimic ca cortexul nostru cerebral, dar nimeni nu va pretinde că sunt orbi Acum putem spune cu o certitudine rezonabilă ce face exact oricare dintre celulele corticale descrise mai sus ca răspuns la stimularea de către o imagine a unei scene vizibile Majoritatea celulelor corticale răspund slab la iluminarea difuză și răspund bine la liniile cu orientarea dorită Astfel, atunci când arată o figură asemănătoare cu un rinichi în formă (Fig ), o astfel de celulă va răspunde dacă și numai dacă o secțiune a graniței cu o anumită orientare traversează câmpul său receptiv Aceleași celule, ale căror câmpuri receptive sunt situate în interiorul granițelor figurii, nu vor reacționa în niciun fel - vor continua să dea o descărcare de impuls spontană, indiferent de prezența sau absența acestei figuri Așa se comportă celulele cu selectivitate orientativă Cu toate acestea, pentru CAPITOLUL Orez Cât de probabil sunt celulele din creierul nostru să răspundă la anumiți stimuli caracteristici, cum ar fi figura în formă de rinichi prezentată aici? Dintre toate celulele din cortexul vizual, doar un grup foarte mic de celule va răspunde la un astfel de stimul excitarea unei celule simple nu este suficientă pentru ca secțiunea de contur să corespundă orientării optime - conturul trebuie să cadă aproape exact la granița zonelor inhibitoare și excitatoare ale câmpului receptiv, deoarece pentru un răspuns este necesar ca lumina cade pe zona excitatoare, dar nu se raspandeste in cea inhibitorie Dacă chiar și puțin pentru a schimba zona conturului, fără a-i schimba orientarea, stimularea acestei celule va fi insuficientă, iar acum o altă populație de celule simple va începe să fie excitată Pentru celulele complexe, condițiile de excitație nu sunt atât de severe, deoarece populația de celule activate de un stimul la un moment dat nu se va schimba cu o ușoară schimbare a limitelor figurii fără a-și schimba orientarea Pentru a schimba semnificativ populația de celule complexe excitate, este necesar să se deplaseze granița suficient de puternic, astfel încât să părăsească complet câmpurile receptive ale unor celule și să intre în câmpurile altora Astfel, populația de celule complexe excitate – spre deosebire de cele simple – se modifică în general puțin la deplasările de translație mici ale obiectului În cele din urmă, dacă ne întoarcem la celulele care răspund la capetele liniilor, iar aici găsim restricții mai puțin severe privind poziția exactă a stimulului (deși fiecare configurație dată va activa mult mai puține celule) Pentru neuronii de acest tip, orientarea conturului trebuie să coincidă întotdeauna cu orientarea optimă a zonei excitatoare a câmpului receptiv, dar trebuie să se schimbe semnificativ în afara acestei zone, astfel încât inhibiția să nu echilibreze excitația Pe scurt, secțiunea conturului trebuie să aibă o curbură suficientă sau să fie întreruptă brusc, astfel încât să fie îndeplinite toate condițiile de excitare a unei celule date (vezi Fig ) Aceste cerințe stricte cresc selectivitatea reacțiilor cortexului, deoarece fiecare obiect vizibil excită doar o foarte mică parte din celulele pe ale căror câmpuri receptive cade imaginea sa Această specializare a celulelor continuă probabil să crească odată cu o tranziție ulterioară la niveluri și mai înalte în afara cortexului striat Tijele și conurile sunt afectate pur și simplu de lumină ca atare Celulele ganglionare retiniene, celulele NCT și neuronii corticali cu centrul și periferia compară cele corespunzătoare CORTEXUL VIZUAL PRIMAR zone ale câmpului vizual cu fundalul înconjurător, astfel încât este probabil să răspundă la orice segment al conturului care a căzut în câmpul lor receptiv, dar nu vor răspunde la o schimbare generală a iluminării retinei Celulele care sunt sensibile selectiv la orientare notează nu numai prezența unui contur, ci și orientarea acestuia și chiar viteza schimbării sale, adică curbura liniei Dacă astfel de celule sunt clasificate ca complexe, atunci ele sunt, de asemenea, sensibile la mișcare După cum s-a discutat într-una din secțiunile anterioare ale cărții, există două ipoteze posibile cu privire la rolul sensibilității la mișcare: poate că facilitează acordarea atenției obiectelor în mișcare sau poate că acest mecanism, în combinație cu microsacadele, susține răspunsul celule complexe la obiecte staționare Mi se pare că granițele dintre lumină și întuneric sunt cea mai importantă componentă a percepțiilor noastre vizuale, dar, fără îndoială, departe de a fi singura Culoarea diferitelor obiecte ajută cu siguranță la scoaterea lor în evidență (deși trebuie spus că lucrarea noastră recentă indică un rol mai mic pentru culoare în forma determinantă) În evaluarea vizuală a formei și adâncimii, se utilizează și distribuția luminii și a umbrei pe suprafața obiectelor și textura suprafeței acestora Deși celulele despre care am discutat ar putea fi, în principiu, implicate în percepția tranzițiilor și a texturii luminii și umbrelor, nu ar trebui să ne așteptăm că vor fi capabile să răspundă clar la ambele caracteristici Rămâne de văzut care este mecanismul percepției texturii în sistemul vizual O posibilă ipoteză este că celulele complexe procesează informații despre semitonuri și texturi pe cont propriu, fără ajutorul unor grupuri specializate de celule Este posibil ca astfel de stimuli să nu fie capabili să activeze puternic un număr mare de celule, dar texturile și semitonurile au o extensie spațială și ar putea face ca multe celule să răspundă simultan, deși fiecare celulă va răspunde moderat sau slab Poate că răspunsurile lente ale multor celule ar fi suficiente pentru a transmite informații la niveluri mai înalte Mulți oameni, inclusiv eu, încă le este greu să accepte că interiorul oricărei forme (de exemplu, zona din interiorul spotului renal din Fig ) nu este un stimul pentru celulele creierului nostru și că percepția unui câmp intern uniform alb sau negru (sau colorat, după cum vom vedea în capitolul ) depinde doar de excitația celulelor sensibile la margine Următoarea considerație servește drept argument logic în favoarea acestui lucru: dacă celulele ale căror câmpuri receptive se află în el au fost activate în timpul percepției regiunii interne, atunci ar trebui, dimpotrivă, să fie percepută ca eterogene! Astfel, dacă vedem întregul spațiu ocupat de o figură ca uniform negru, alb, gri sau verde, atunci celulele cu câmpuri receptive în interiorul limitelor figurii nu au nimic de-a face cu asta Este greu de acceptat acest gând, nu-i așa? Cu toate acestea, din punctul de vedere al unui inginer care construiește o mașină de codare a formelor, un astfel de mecanism ar fi, cred, foarte potrivit Singurele informații care trebuie obținute în acest caz sunt informații despre conturul exterior al figurii; analiza interiorului acestuia devine redundantă Este de mirare că evoluția creierului a luat o cale care permite procesarea informațiilor cu ajutorul unui număr minim de celule? După ce au auzit despre proprietățile celulelor simple și complexe, oamenii ajung adesea la concluzia că este necesar un număr astronomic de celule pentru a analiza pe deplin toate cele mai mici elemente ale câmpului vizual, inclusiv liniile întunecate și luminoase și marginile diferitelor zone în toate orientările posibile Desigur, așa stau lucrurile Dar ideea este că cortexul conține doar un număr astronomic de celule Astăzi putem deja să spunem cum funcționează celulele într-un anumit punct CAPITOLUL parte a creierului, cel puțin modul în care acestea răspund la numeroșii stimuli vizuali simpli întâlniți în viața de zi cu zi Bănuiesc că nici două celule din cortexul striat nu funcționează exact în același mod Într-adevăr, ori de câte ori a fost posibilă înregistrarea simultană a activității a două celule cu ajutorul unui microelectrod, s-a dovedit că aceste celule diferă unele de altele, cel puțin ușor, în poziția câmpurilor receptive, sensibilitatea direcțională, intensitatea răspunsurilor, sau alți parametri Pe scurt, se face impresia că în această parte a creierului, dacă există redundanță, atunci este mică Putem fi siguri că celulele descrise sunt de fapt concepute pentru a detecta segmente de linii drepte și nu alți stimuli? Acest lucru nu înseamnă că noi și alți cercetători nu am încercat mulți alți stimuli, inclusiv fețe, o hartă a lumii și treceri de mână După cum arată experiența, ar fi o prostie să credem că am epuizat toate posibilitățile La începutul anilor , când am fost mulțumiți de rezultatele obținute cu celulele cortexului striat și am decis să ne mutăm (și de fapt ne-am mutat deja) în zona următoare, am reușit accidental să înregistrăm reacția unei celule de cortex striat care răspunde slab Cu toate acestea, făcând linia luminoasă mai scurtă, am fost convinși că această celulă este capabilă să producă o reacție foarte viguroasă Atunci am dat peste o clasă de celule care răspund la capete de linii După aceea, am lucrat cu celule corticale de maimuță timp de aproape douăzeci de ani înainte de a descoperi „bule”, grupuri de celule care răspund în mod specific la culoare (descrise în capitolul ) Făcând aceste rezerve, trebuie să adaug că unele dintre proprietățile găsite în celulele zonei striate, cum ar fi sensibilitatea orientativă, sunt, fără îndoială, adevăratele proprietăți ale acestor celule În favoarea acestui lucru pot fi citate multe date suplimentare, de exemplu, datele despre anatomia funcțională, descrise în capitolul convergenta binoculara Până acum, cu greu am menționat existența a doi ochi De interes evident este întrebarea: una sau alta celulă corticale primește semnale de intrare de la ambii ochi și, dacă da, aceste intrări sunt aceleași cantitativ și calitativ? Pentru a obține un răspuns, trebuie să ne întoarcem la corpul geniculat lateral (NKT) pentru un timp și să aflăm dacă vreuna dintre celulele sale are intrări de la ambii ochi NCT este cel mai scăzut nivel la care ar fi posibilă combinarea semnalelor de la doi ochi pe o singură celulă Cu toate acestea, această posibilitate, aparent, nu este realizată aici - două mănunchiuri diferite de fibre de intrare sunt distribuite pe straturi celulare diferite, între care există o interacțiune mică sau deloc După cum ar fi de așteptat, având în vedere separarea proiecțiilor de la cei doi ochi, o singură celulă a NKT ar trebui să răspundă la stimularea de la un ochi și să nu răspundă deloc la stimularea de la celălalt Judecând după rezultatele unor experimente, stimulii aplicați unui ochi „extraterestru” pentru o anumită celulă a NKT pot avea un efect slab asupra reacției evocate de „propriul” ochi Cu toate acestea, în practică se poate considera că fiecare celulă este sub controlul unui singur ochi Este clar intuitiv că căile care vin din fiecare ochi trebuie să convergă mai devreme sau mai târziu, deoarece noi, privind ceva, vedem o imagine completă Cu toate acestea, experiența de zi cu zi ne spune că dacă închidem unul CORTEXUL VIZUAL PRIMAR ochi, atunci nu va fi nicio schimbare mare - obiectele vor părea la fel de clare, la fel de reale și la fel de strălucitoare Desigur, câmpul vizual total pentru cei doi ochi va fi oarecum mai larg, deoarece fiecare ochi vede pe partea sa o zonă mai mare de spațiu decât celălalt ochi, deși această diferență este de doar aproximativ - ° Diferența esențială dintre vederea binoculară și vederea monoculară este percepția adâncimii, care va fi discutată în Capitolul În cortexul maimuței, acele celule care primesc input de la NKT și au câmpuri receptive simetrice circular sunt similare cu celulele NKT prin faptul că sunt și monoculare La acest nivel cortical, găsim aproximativ același număr de celule care declanșează din stânga și dinspre ochiul drept, cel puțin în acele zone ale cortexului care deservesc regiunea câmpului vizual pe o rază de aproximativ ° față de punctul central de fixare Cu toate acestea, la nivelul următor al cortexului, celulele binoculare, simple și complexe, sunt deja detectate, iar la macaci mai mult de jumătate din aceste celule pot răspunde independent la semnalele de la fiecare dintre ochi Odată ce am localizat o celulă binoculară, putem compara cu atenție câmpurile sale receptive din ambele retine În primul rând, închidem ochiul drept al animalului și cartografiam câmpul receptiv al celulei din ochiul stâng, notând poziția exactă a acestuia pe ecran sau pe retină, precum și complexitatea, orientarea și locația acestuia excitator și inhibitor zone; de asemenea, aflăm dacă această celulă este simplă sau complexă, examinăm capacitatea ei de a răspunde la capătul de linie și sensibilitatea direcțională; dupa aceea inchidem ochiul stang al animalului, deschidem pe cel drept si repetam intreaga procedura de masurare de la inceput S-a dovedit că în majoritatea celulelor binoculare, toate proprietățile relevate în experimentele cu ochiul stâng se găsesc și atunci când ochiul drept este stimulat - aceeași poziție pe retină, aceeași sensibilitate direcțională etc Acest lucru ne permite să concluzionam că toate conexiunile care merg la această celulă din ochiul stâng, coincid ca structură cu conexiunile care vin din ochiul drept Vorbind despre o astfel de duplicare a legăturilor, trebuie făcută o clarificare Dacă, după ce am determinat stimulul optim pentru celulă, poziția, orientarea, direcția de mișcare etc , comparăm răspunsurile acestuia la stimularea unui ochi și stimularea celuilalt, intensitatea reacției nu va fi întotdeauna aceeași Unele celule declanșează într-adevăr la fel de bine din ambii ochi, dar altele dau în mod clar un șoc mai puternic atunci când sunt stimulate într-un anumit ochi În general, cu excepția acelei părți a celulelor corticale care servesc periferia câmpului vizual, nu găsim niciun avantaj special pentru niciunul dintre ochi - în fiecare emisferă, numărul de celule care sunt mai bine activate din partea opusă ( din ochiul contralateral) și din aceeași parte (din ochiul ipsilateral), aproximativ la fel În acest caz, se întâlnesc toate gradele de dominanță relativă a ochiului, începând de la celulele care sunt excitate exclusiv din ochiul stâng și terminând cu celulele care răspund doar la stimularea ochiului drept Acum este posibil să se estimeze numărul diferitelor populații de celule Să împărțim toate celulele studiate, să spunem de bucăți, în mod arbitrar în șapte clase, în funcție de eficacitatea relativă a impactului asupra lor al unuia sau altuia ochi Apoi numărăm numărul de celule din fiecare clasă Pe fig prezintă histogramele corespunzătoare pentru o pisică și un macac Aici, asemănările și diferențele în distribuția celulelor la aceste animale sunt imediat vizibile Se poate observa că la ambele specii, celulele binoculare sunt destul de comune, iar printre celulele cu dominanță unilaterală, ambii ochi sunt bine reprezentați (aproximativ în mod egal la macac), că există o mulțime de celule binoculare la pisici și că la macaci, numărul de celule monoculare şi binoculare este de aproximativ CAPITOLUL dominaţie dominaţie Ochiul drept Orez Studiind distribuția neuronilor în funcție de dominanța ochiului, am examinat sute de celule și am atribuit fiecare dintre ele unuia din șapte grupuri selectate aleatoriu Celulele din grupa sunt definite ca celule afectate numai de ochiul contralateral, adică ochiul situat pe partea opusă a corpului; celulele grupului răspund la stimularea ambilor ochi, dar preferă clar semnalele de la ochiul contralateral; etc secundă Fig Electrodul de înregistrare era suficient de aproape de trei celule pentru a devia impulsurile de la toate trei Răspunsurile diferitelor celule pot fi distinse prin amplitudinea și forma impulsurilor Figura arată răspunsurile la stimuli prezentați unui ochi și ambilor ochi Celulele și ar trebui alocate grupului , deoarece răspund aproape în mod egal la stimularea ambilor ochi Celula răspunde doar la stimularea simultană a ambilor ochi; tot ce se poate spune este că nu aparține nici grupului , nici grupului CORTEXUL VIZUAL PRIMAR este același, în plus, în celulele binoculare, dominanța unui ochi este adesea puternic exprimată (grupele și ), iar celulele care sunt la fel de bine activate de la orice ochi sunt cele mai puțin frecvente Acum putem merge mai departe și punem următoarea întrebare: celulele binoculare răspund mai bine atunci când sunt stimulate în ambii ochi decât atunci când sunt stimulate într-un ochi? Se dovedește că multe celule sunt exact așa - dintr-un ochi sunt activate slab sau deloc, iar din doi ochi dau o descărcare de impuls puternică, mai ales când ambii ochi sunt stimulați simultan și exact în același mod Pe fig prezintă înregistrările de răspuns a trei celule ( , și ) care prezintă o sinergie puternică Una dintre aceste celule nu răspunde deloc la stimularea unui singur ochi, așa că nu am putea-o detecta deloc dacă nu am stimula ambii ochi în același timp Efectul sinergiei în multe celule este slab exprimat sau nu este observat deloc - astfel de celule răspund la stimularea ambilor ochi în aproximativ același mod ca la stimularea fiecărui ochi separat Conexiuni similare ale celulelor individuale cu doi ochi indică încă o dată un grad ridicat de specificitate a conexiunilor din creier Nu numai că sistemele de conexiune de intrare ale unei celule date îi permit să răspundă doar la o linie de o anumită orientare și doar la o singură direcție de mișcare, mai rezultă că aceste sisteme sunt reprezentate de două copii, câte una de la fiecare ochi Dar nici acest lucru nu este suficient: așa cum vom afla din capitolul , majoritatea conexiunilor, aparent, ar trebui să fie formate și gata să funcționeze până la nașterea animalului Toate acestea sunt cu adevărat uimitoare VIZUAL KORA În comparație cu corpii geniculați laterali (LBs) și cu retina, cortexul vizual primar, sau cortexul striat, este o structură mult mai complexă După cum am văzut deja, o creștere bruscă a complexității structurale a regiunilor creierului este însoțită de aceeași complicație a organizării fiziologice În cortexul striat găsim o varietate mai mare de tipuri de celule funcționale Neuronii cortexului striat răspund la stimuli mai complexi, adică stimuli cu un număr mare de parametri, iar acești parametri trebuie să fie destul de definiți Dacă în studiul celulelor retiniene și NKT ne-a fost suficient să schimbăm doar locația și dimensiunea stimulului sub forma unui simplu spot, acum ne confruntăm brusc cu necesitatea de a lua în considerare parametri precum orientarea linia, direcția de mișcare, lungimea liniei și curbura acesteia, precum și alegerea ochiului, căruia i se acordă stimulentul Care este relația dintre acești parametri și organizarea structurală a cortexului (dacă există)? Pentru a aborda această întrebare, este mai întâi necesar să spunem ceva despre structura cortexului striat Anatomia cortexului vizual Cortexul este un strat de țesut nervos de aproximativ mm grosime, care acoperă aproape complet emisferele cerebrale Suprafața cortexului uman este mai mare de un picior pătrat (aproximativ cm ) Suprafața totală a cortexului la macaci este de aproximativ ori mai mică decât la om Se știe de peste un secol că cortexul cerebral este subdivizat în multe zone corticale diferite Dintre toate aceste câmpuri, el a fost primul care a identificat zona cortexului vizual primar, care în secțiuni transversale arată stratificat sau dungat (de unde și numele său vechi - cortex striat: lat stria - dungă) A fost o vreme în care toate aspirațiile neuromorfologilor s-au redus la identificarea cât mai multor câmpuri corticale pe baza unor diferențe histologice uneori foarte subtile Într-unul dintre sistemele acceptate de astfel de clasificare, cortexului striat i s-a atribuit numărul Conform uneia dintre cele mai recente estimări (D van Essen, Caltech), la macaci, cortexul vizual primar ocupă aproximativ mm (puțin mai puțin decât o treime dintr-un card de credit); aceasta este aproximativ % din întreaga suprafață a crustei, adică o parte destul de semnificativă a acesteia Pe fig este o fotografie a unui creier de macac (vedere din spate) Craniul a fost îndepărtat, iar creierul a fost perfuzat cu o soluție diluată de formaldehidă pentru conservare, care i-a dat o culoare galbenă De obicei pe ARHITECTURA CORTEXULUI VIZUAL Orez Această secțiune prezintă coloane de oculodominanță în cortexul stâng al creierului de macac Tăierea se face perpendicular pe suprafața cortexului în direcția de la stânga la dreapta Trasând suprafața scoarței de la stânga la dreapta (vezi partea de sus a fotografiei), vedem că formează o curbă și un pliu adânc care merge de la dreapta la stânga Aminoacidul radioactiv, injectat în ochiul stâng al animalului, a fost transportat prin tubulatura în stratul C al cortexului și concentrat în multe zone separate, cu o grosime de jumătate de milimetru fiecare, care ies în evidență ca dungi strălucitoare față de un general fundal întunecat (Frunza ușoară solidă din mijloc este o substanță albă constând din fibre din corpul geniculat ) CAPITOLUL Orez Aici puteți vedea o parte semnificativă a cortexului emisferei drepte a creierului, deschisă sub anestezie locală pentru o operație neurochirurgicală pentru epilepsie Pacientul era pe deplin conștient Operația a fost efectuată de chirurgul Dr W Feindel la Institutul Neurologic din Montreal O secțiune a scalpului a fost întoarsă și bucata corespunzătoare a craniului a fost îndepărtată (temporar, până la sfârșitul operației) Imaginea prezintă brazde, circumvoluții, vene mari violet și artere mai mici (roșii) Nuanța generală rozalie a părții expuse a creierului se datorează prezenței unei rețele fine de ramificații a acestor vase Treimea inferioară a zonei expuse este lobul temporal Deasupra venelor mari care rulează orizontal sunt părți ale lobului parietal (stânga) și lobului frontal (dreapta) Pe marginea foarte stângă, puteți vedea o fâșie a lobului occipital Operația a fost efectuată cu scopul de a trata o anumită formă de epilepsie și a constat în îndepărtarea părții afectate a creierului O astfel de operațiune este permisă numai dacă nu poate duce la o încălcare a mișcărilor voluntare sau a vorbirii Pentru a evita acest lucru, neurochirurgul identifică zonele asociate vorbirii, mișcărilor și sensibilității prin intermediul stimulării electrice, aflând ce efecte motorii, senzații în diferite părți ale corpului și tulburări de vorbire apar Este clar că astfel de teste ar fi imposibile dacă pacientul nu ar fi conștient Locurile unde s-a efectuat iritația sunt marcate cu bucăți de hârtie sterilă cu cifre La iritație, de exemplu, s-au observat următoarele rezultate: ) o senzație de furnicături la degetul mare al mâinii stângi; ) furnicături în degetul inelar al mâinii stângi; ) furnicături în degetele inelare și mijlocii ale mâinii stângi; ) flexia degetelor mâinii și încheieturii mâinii stângi Când au fost stimulate zonele numerotate și , au apărut fenomene mai complexe, asemănătoare imaginilor de memorie, ceea ce se întâmplă la unii pacienți cu epilepsie când este stimulat lobul temporal la suprafața cortexului, o rețea de vase de sânge este izbitoare, dar aici sunt într-o stare prăbușită și, prin urmare, invizibile Această fotografie arată în principal suprafața lobului occipital al cortexului, adică zona care este direct legată de vedere și include nu numai cortexul striat, ci și una sau două duzini (și poate mai multe) zone pre-striate Pentru a încăpea o bucată de țesut neural de , mm grosime, de dimensiunea unei fișe mari, într-o cutie de mărimea unui craniu de maimuță, ar trebui să mototolească bucata, la fel cum mototolim o bucată de hârtie înainte de a o arunca în coșul de gunoi Ca urmare a unei compresii similare, în cortexul cerebral se formează fisuri sau brazde ARHITECTURA CORTEXULUI VIZUAL Orez Creierul unei maimuțe (vedere din spate) Sunt prezentate lobul occipital și o parte a cortexului striat care iese pe suprafața acestui lob (sub linia punctată) dy, între care se află secțiuni convexe, numite circumvoluții Zona din fotografie din spatele (mai jos) liniei punctate este partea expusă, vizibilă, a cortexului striat Deși cortexul striat ocupă cea mai mare parte a suprafeței lobului occipital, în fotografie putem vedea doar o parte a acestuia ( , - , din întreaga zonă); restul este ascuns în brazdă Cortexul striat (câmpul ) are multe fibre de ieșire, dintre care o parte semnificativă merge în următoarea zonă corticală - câmpul vizual , adesea numit și câmpul , deoarece este adiacent câmpului Câmpul este o bandă de cortex de aproximativ - mm lățime, înconjoară aproape complet câmpul În fotografie (Fig ) se vede doar o parte din câmpul , situat deasupra liniei punctate, care corespunde graniței dintre câmpurile și ; cea mai mare parte a câmpului coboară într-o brazdă adâncă chiar înainte de linia punctată Câmpul este ordonat, punct la punct, proiectat pe câmpul , iar acesta din urmă, la rândul său, formează proiecții în cel puțin trei zone occipitale, fiecare de dimensiunea unui timbru poștal Aceste zone sunt cunoscute sub denumirea de câmp MT (prescurtare de la medialis temporalis, adică temporal median) și câmpurile vizuale și (deseori denumite V și V ) De regulă, fiecare zonă corticală are proiecții în alte câteva zone situate la un nivel superior În plus, pentru fiecare zonă a cortexului, se poate găsi o proiecție din spate - în zona sau zonele din care provin fibrele de intrare Și de parcă s-ar strădui pentru o complexitate și mai mare, fiecare dintre aceste zone formează proiecții în structurile profunde ale creierului, de exemplu CAPITOLUL în tuberculii superiori ai cvadrigeminei și în diferite părți ale talamusului (o formațiune celulară complexă de mărimea unei mingi de golf, din care o mică parte este tubulatura) Și toate aceste zone vizuale primesc semnale de intrare din diferite părți ale talamusului - la fel cum NKT se proiectează în cortexul vizual primar, astfel încât diferite zone ale talamusului formează proiecții în alte zone corticale În aceeași fotografie, litera X indică acea parte a câmpului care primește semnale de intrare de la gropile centrale ale ambelor retine Dacă ne deplasăm de-a lungul emisferei stângi din punctul X în direcția indicată de săgeată, atunci în câmpul vizual aceasta va corespunde mișcării obiectului pe orizontală din punctul de fixare Dacă, după ce părăsim din nou punctul X, ne deplasăm drept de-a lungul graniței dintre câmpurile și , atunci aceasta va corespunde mișcării obiectului din punctul de fixare în jos, iar mișcarea în direcția opusă va corespunde mișcării obiectul sus Săgeata în sine din câmpul vizual corespunde unei linii orizontale lungi de aproximativ ° Zonele câmpului vizual situate mai mult de ° de centrul privirii sunt afișate în acea parte a câmpului , care se află în pliul stratului cortical sub suprafața exterioară a creierului, paralel cu acesta Pentru a vedea cum arată cortexul în secțiune transversală, tăiem o secțiune a cortexului vizual din jumătatea dreaptă a creierului prezentată în Fig Secțiunea rezultată a fost tratată cu violet de cresil, care colorează corpurile neuronilor în albastru, dar nu colorează axonii și dendritele În această micrografie, luată la o mărire mică, celulele individuale nu pot fi distinse, dar pot fi văzute straturi întunecate de celule dens împachetate și straturi mai ușoare cu mult mai puține celule Sub suprafața exterioară a scoarței este vizibilă o structură complexă de pliuri, care seamănă cu o ciupercă De fapt, această structură și partea superficială a cortexului trec una în cealaltă fără întrerupere Spațiul de culoare deschisă este Orez Secţiunea lobului occipital al creierului (din zona prezentată în fig ): corespunde peretelui stâng al şanţului tăiat în emisfera dreaptă) Litera a marchează un punct situat la nivelul săgeții X-> Colorația Nissl permite să fie văzute doar corpurile celulare, dar sunt atât de mici încât arată ca niște puncte Zonele mai întunecate de deasupra și pliul ciupercii de dedesubt corespund cortexului striat Trei litere d indică limitele dintre câmpurile și ARHITECTURA CORTEXULUI VIZUAL substanță albă, umple zonele dintre părțile exterioare ale cortexului și pliurile sale mai profunde Substanța albă constă în principal din fibre nervoase mielinice care nu se colorează cu colorant Partea cortexului care conține corpurile celulelor nervoase, axonii și dendritele acestora, precum și sinapsele, formează substanța cenușie În ceea ce privește complexitatea structurii sale stratificate, câmpul depășește toate celelalte zone ale crustei Această diferență poate fi observată chiar și la mărire mică (Fig ) dacă comparăm câmpul și zona învecinată din dreapta - câmpul (granița dintre ele este marcată cu litera d) Încă un detaliu: dacă comparăm fig de zone a, biv, unde sunt proiectate diferite părți ale câmpului vizual (distanțele acestora față de punctul de fixare sunt C CAPITOLUL un neuron, B, unde sinapsa A->C este slabă, iar sinapsa B-C este foarte eficientă; Să presupunem în continuare că A și B se descarcă aproape simultan, sau B puțin înainte de A și că C se descarcă nu sub influența lui A, ci ca urmare a unei influențe puternice a lui B În modelul Hebb, însuși faptul că C se descarcă imediat după ce A crește eficiența sinapsei A->C De asemenea, presupunem că dacă impulsurile care vin în C de la A nu sunt însoțite de impulsuri către C, atunci sinapsa A → C slăbește Să aplicăm acest model la convergența binoculară la un animal normal Fie celula C binoculară, axonul A provine de la ochiul nedominant, iar axonul B provine de la ochiul dominant Ochiul nedominant va fi mai puțin probabil să activeze celula C decât ochiul dominant Conform ipotezei lui Hebb, sinapsa A-C va fi menținută sau întărită atâta timp cât impulsurile din A sunt urmate de impulsuri din C și o astfel de secvență este mai probabilă dacă, la momentul potrivit, „întărirea” vine constant de la celălalt ochi de-a lungul axonului B Și anume, asta este exact ceea ce se va întâmpla cu combinația exactă de imagini pe ambele retine Dacă activitatea în A nu este însoțită de activitate în C, sinapsa A-C se va slăbi pe o perioadă lungă de timp Obținerea dovezilor directe că modelul hebbian se aplică strabismului nu este o sarcină ușoară (cel puțin în viitorul apropiat), dar ideea în sine, mi se pare, merită atenție Consecințele anatomice ale privării Faptul că în corpurile geniculate, unde există puține sau deloc oportunități de competiție oculară, nu am fost capabili să detectăm defecte fiziologice vizibile, părea să susțină ideea că efectele închiderii unui ochi se datorează mai degrabă concurenței decât inactivității ochiului Adevărat, celulele corpului geniculat erau atrofice, dar, ne-am gândit, cu greu ne puteam aștepta ca totul să fie clar Dacă concurența joacă într-adevăr un rol important, atunci stratul cortical C ar putea fi, ne-am gândit, o țintă potrivită pentru testarea acestei idei, deoarece celulele din el sunt, de asemenea, monoculare și concurența este puțin probabilă, astfel încât alternanța dungilor asociate cu stânga și ochii drepti, trebuie să rămână intacți Deci, prin pătrunderi lungi de microelectrod prin stratul C, am început să aflăm dacă astfel de dungi persistă după închiderea unui ochi și dacă dimensiunile lor rămân normale Curând a devenit clar că stratul C încă se subdiviza în secțiuni ale ochiului stâng și drept, ca la animalele normale, și că celulele din benzile conectate la ochiul închis anterior au rămas practic normale Cu toate acestea, secvențele de celule cu dominație a ochiului închis s-au dovedit a fi foarte scurte, ca și cum dungile ar fi anormal de înguste (aproximativ , mm în loc de , sau , mm), iar dungile aparținând ochiului deschis au fost în mod corespunzător mai largi De îndată ce aceasta a devenit disponibilă, am început să folosim tehnica de a injecta o etichetă în ochi și de a o transfera transneuronal în cortex pentru a obține confirmarea directă și vizuală a constatărilor După o perioadă de privare de câteva luni, am injectat pisica sau maimuța cu un aminoacid radioactiv într-un ochi sau altul Radioautografele au arătat o îngustare marcată a dungilor asociate cu ochiul defavorizat anterior și o lărgire corespunzătoare a dungilor aparținând ochiului normal Micrografie din stânga în Fig ilustrează rezultatele injectării unui aminoacid radioactiv într-un ochi normal Această imagine, luată în condiții de câmp întunecat ca de obicei, arată o secțiune paralelă cu ȘI B Orez Secțiuni ale cortexului vizual al unui macac al cărui ochi drept a fost închis de la naștere până la vârsta de luni Un aminoacid radioactiv a fost injectat în ochiul stâng, iar secțiunile creierului au fost pregătite o săptămână mai târziu paralel cu suprafața cortexului vizual Scoarța are formă de cupolă, astfel încât astfel de tăieturi pornesc tangențial și apoi formează inele (A) cu diametru progresiv mai mare, asemănătoare cu cele ale unei cepe Aceste inele au fost tăiate din micrografii și lipite împreună (B) Ulterior, am învățat cum să îndreptăm coaja înainte de a o îngheța, iar apoi nu a mai fost necesar să tăiem și să lipim fotografii ale secțiunilor în serie Pe un autograf convențional, boabele de argint apar negre pe un fundal alb Totuși, am folosit o metodă de câmp întunecat în care boabele de argint împrăștie lumina și grupurile lor apar ca pete de lumină Dungile luminoase, unde atomii marcați intră în stratul C din ochiul deschis, sunt lărgite, în timp ce dungile întunecate (asociate cu ochiul închis) sunt puternic îngustate DEPRIVARE ȘI DEZVOLTARE |\) CAPITOLUL Orez O altă maimuță a fost marcată cu ochiul închis Tăierea se face transversal, nu în direcția tangențială În această imagine în câmp întunecat, benzile de lumină din stratul C (care sunt vizibile aici în secțiune transversală) sunt foarte înguste pe suprafata cortexului si trecand prin stratul C Dungile negre înguste, intermitente corespund ochiului care a fost închis, iar dungi mai largi (etichetate) corespund ochiului deschis, care a fost etichetat Pe fig prezintă imaginea inversă obţinută după introducerea unei etichete într-un ochi închis anterior Această tăietură a fost făcută peste stratul C, așa că vedem „drîuri” în secțiune transversală Rezultatele obținute în stratul C ne-au întărit îndoielile cu privire la modelul competitiv asociat cu faptul atrofiei celulelor geniculate: fie ipoteza competiției a fost incorectă, fie a existat o eroare în raționamentul nostru S-a dovedit că eroarea a vizat atât corpul geniculat, cât și cortexul În cortex, greșeala noastră a fost să presupunem că, în momentul în care am închis ochii unui animal nou-născut, coloanele de oculodominanță erau deja complet formate Dezvoltarea normală a coloanelor de oculodominanță O modalitate evidentă de a obține informații despre coloanele de oculodominanță la animalele nou-născute a fost verificarea distribuției fibrelor incluse în stratul C prin injectarea unei etichete în ochi în prima sau a doua zi de viață Rezultatul a fost neașteptat În loc de benzi clare, bine definite în stratul C, am observat o distribuție continuă a etichetelor Radioautograf în stânga în Fig arată acest strat în secțiune transversală și nu vedem nicio dovadă de coloane Doar dacă am tăiat crusta paralel cu suprafața ei, am putea vedea o ușoară ondulare la intervale de jumătate de milimetru, așa cum se arată în autograful din dreapta Evident, fibrele care cresc din corpul geniculat în cortex nu se ramifică imediat în zonele asociate cu ochiul stâng și drept Mai întâi își trimit ramurile peste tot pe o rază de câțiva milimetri și abia mai târziu, aproximativ în momentul nașterii animalului, sunt trase înapoi și în cele din urmă distribuite O ondulație slabă la un nou-născut indică faptul că retracția a început înainte de naștere; Pashko Rakic, cu mare dificultate, a reușit Orez Stânga: Secțiune transversală a stratului C a scoarței unui macac nou-născut după injectarea unei etichete radioactive în ochi Poza a fost făcută într-un câmp întunecat, astfel încât zonele etichetate par luminoase Continuitatea lor arată că intrările de la fiecare ochi nu sunt grupate în dungi, ci sunt amestecate în întregul strat (Banda albă dintre straturile C de lângă suprafața creierului și în profunzime este substanța albă a creierului umplută cu fibre marcate care provin din corpurile geniculate laterale ) Dreapta: aici este o secțiune transversală a celeilalte emisfere; la efectuarea unei tăieturi, cuțitul a atins ușor o zonă a cortexului striat situată în profunzime Un indiciu de dungi poate fi văzut în partea de sus a stratului C (Aceste dungi sunt în subdiviziunea asociată cu straturile celulare mari ale corpului geniculat ) Substratul mai profund ( ) formează un inel continuu în jurul a și, prin urmare, este probabil diferențiat ulterior prin oculodominanță DEPRIVAREA ȘI DEZVOLTAREA CAPITOLUL pentru a proiecta o etichetă în ochiul unei maimuțe fetale și a constatat că începe cu câteva săptămâni înainte de naștere Prin injectarea semnului într-un ochi la diferite momente după naștere, am putut constata cu ușurință că în primele două sau trei săptămâni a avut loc o retragere treptată a terminațiilor din stratul , astfel încât până în a patra săptămână formarea dungilor a fost complet Modelul dungilor și periodicitatea lor în trepte de , milimetri sunt astfel inerente Am confirmat cu ușurință conceptul de retragere postnatală a terminațiilor prin înregistrarea răspunsurilor maimuțelor din stratul C la scurt timp după naștere Prin deplasarea electrodului de-a lungul acestui strat paralel cu suprafața sa, am putut induce activitate de la ambii ochi peste tot în loc de alternanța distinctă a ochilor văzută la animalele adulte Carla Schatz a demonstrat un proces similar de dezvoltare pentru corpul geniculat la pisică: la fătul, multe celule din corpul geniculat primesc temporar inputuri de la ambii ochi, dar pierd unul dintre inputuri pe măsură ce structura stratificată se dezvoltă Astfel, atât în cortex, cât și în corpul geniculat, avem exemple de formare și degenerare spontană ulterioară a sinapselor în procesul de dezvoltare Modelul final al benzilor alternante pentru ochiul stâng și drept din cortexul C se dezvoltă normal chiar dacă ambii ochi sunt închiși prin sutura pleoapelor; aceasta înseamnă că se pot face conexiuni adecvate fără implicarea experienței individuale Credem că în timpul dezvoltării, fibrele de intrare de la ambii ochi concurează în stratul C în așa fel încât, dacă intrările de la unul dintre ochi predomină într-un loc, atunci avantajul acestui ochi tinde să crească, iar numărul de intrări de la celălalt ochi ochiul scade în mod corespunzător Chiar și o mică inegalitate inițială în acest caz tinde să crească treptat până când benzi distincte cu dominație completă apar peste tot în stratul la vârsta de o lună Când ochiul este închis, echilibrul este perturbat, iar la marginile dungilor, unde în mod normal rezultatul luptei este decis printr-o coliziune directă, ochiul deschis câștigă un avantaj și câștigă avantajul, ceea ce este prezentat în Fig Nu știm ce, în dezvoltarea normală, duce la un dezechilibru inițial, dar cu un echilibru atât de instabil, chiar și cea mai mică diferență poate rezolva problema De ce modelul de dezvoltare ar trebui să fie format din dungi paralele fiecare de , mm lățime rămâne o chestiune de presupunere niste Normă Inchis la nastere Un ochi închis Inchis la saptamani Inchis la saptamani Orez Acest „model competitiv” explică împărțirea fibrelor celui de-al patrulea strat în coloane de dominanță oculară Până la naștere, coloanele începuseră deja să se formeze În mod normal, dacă la un moment dat un ochi domină chiar ușor, acest lucru se termină cu monopolul său complet Dacă un ochi este închis la naștere, atunci fibrele rămase din ochiul deschis în orice punct dat din stratul preiau complet controlul Fibrele din ochiul închis se păstrează numai acolo unde nu aveau concurenți la momentul închiderii DEPRIVARE ȘI DEZVOLTARE cercetătorii sugerează că axonii din același ochi, apropiindu-se, încep să se atragă unul pe altul, iar din ochi diferiți - se resping reciproc, iar la distanțe mici, repulsia este mai slabă decât atracția, astfel încât atracția câștigă Odată cu creșterea distanței, forța de atracție scade mai repede decât cea de respingere, astfel încât la o anumită distanță respingerea câștigă Lățimea zonei acestor interacțiuni competitive determină dimensiunea coloanelor Conform calculelor matematice, pentru a obține dungi paralele (spre deosebire de un model de șah sau de insule de axoni din ochiul stâng într-o masă continuă de axoni din ochiul drept), este necesar doar ca limitele dintre coloane să fie cât mai scurte posibil Astfel, suntem în măsură să explicăm îngustarea și lărgirea coloanelor arătând că, în timp ce ochiul a fost închis devreme în viață, competiția era încă posibilă Între timp, Ray Tillery, pe atunci de la Universitatea din Wisconsin, a oferit o explicație plauzibilă pentru atrofia celulară din corpul geniculat Studiind desenele noastre care arată contracția celulară după ce a închis un ochi la pisici, el a observat că în zonele corpului geniculat cele mai îndepărtate de linia mediană, contracția a fost semnificativ mai mică; într-adevăr, acolo - în proiecția regiunii semilună temporală - celulele păreau destul de normale Aici este afișată marginea laterală a câmpului vizual, atât de departe de mijloc încât doar un ochi din această latură o poate vedea (Fig ) Am fost cel puțin dezamăgiți, pentru că ne-am lăsat atât de atrași de celulele de măsurare pentru a ne confirma descoperirile, încât pur și simplu am uitat să ne examinăm în mod corespunzător propriile micrografii La urma urmei, absența atrofiei celulelor cu intrări de la „secera temporală” Orez Diverse zone ale ambelor retine se proiectează pe propriile lor zone în corpul geniculat drept al pisicii (care este prezentat aici în secțiune transversală) Stratul superior al corpului geniculat, care primește fibre de intrare de la ochiul contralateral (stânga), atârnă peste stratul următor Partea superioară primește intrări de la porțiunea semilună temporală a câmpului vizual, care este proiectată pe retina unui singur ochi Atunci când acest ochi este închis, partea superioară nu se atrofiază, probabil pentru că nu se confruntă cu concurența cu celălalt ochi, în care nu există o zonă corespunzătoare CAPITOLUL însemna că atrofia în altă parte a corpului geniculat ar putea fi într-adevăr rezultatul competiției din partea celuilalt ochi Cu ajutorul unui experiment foarte ingenios, prezentat în Fig , Murray Sherman și colegii săi au oferit dovezi decisive pentru rolul competiției în atrofia celulelor geniculate În primul rând, au distrus o zonă mică a unei retine în câmpul vizual binocular al pisoiului Apoi au cusut strâns celălalt ochi Într-o zonă mică din acel strat al corpului geniculat, pe care a fost proiectat ochiul cu leziuni locale, a fost găsită o atrofie pronunțată Acest rezultat a fost obținut și de mulți alți cercetători Într-un strat care avea intrări de la altul, închis anterior moderat Orez În , un experiment al lui Sherman, Gillery, Kaas și Sanderson a demonstrat importanța competiției în atrofia celulară a corpului geniculat lateral Dacă o mică secțiune a retinei stângi este distrusă la un pisoi, atunci se formează o insulă de atrofie puternic pronunțată în partea corespunzătoare a stratului superior al corpului geniculat extern drept Dacă ochiul drept este apoi închis, așa cum era de așteptat, stratul de dedesubt suferă atrofie, cu excepția zonei situate direct sub zona atrofiată a stratului superior Acest fapt este un argument puternic în favoarea naturii competitive a atrofiei cauzate de închiderea ochilor DEPRIVARE ȘI DEZVOLTARE acelui ochi, așa cum era de așteptat, au observat și micșorarea celulelor peste tot, cu excepția zonei atrofiate din stratul cu proiecția celuilalt ochi Acolo, în ciuda absenței semnalelor de intrare de la ochi, celulele erau normale Atrofia închiderii ochilor a fost prevenită prin eliminarea competiției Este clar că competiția nu ar fi putut avea loc în corpul geniculat însuși; dar trebuie amintit că, deși corpurile și dendritele celulelor corpului geniculat se aflau în corpul geniculat însuși, majoritatea terminațiilor axonilor lor se aflau în cortex și acolo, așa cum am spus deja, terminațiile aparținând la ochiul închis erau foarte atrofiate Concluzia este că atunci când ochiul este închis, contracția celulară este rezultatul unei scăderi a numărului de terminații axonale pe care le suportă Descoperirea faptului că fibrele de la ambii ochi sunt prezente fără nicio întrerupere în întregul strat la naștere s-a dovedit a fi foarte utilă, deoarece a explicat cum se poate realiza competiția la nivel sinaptic într-o structură în care, s-ar părea , nu există oportunități pentru interacțiunea ochilor Totuși, problema poate să nu fie atât de simplă Dacă motivul modificărilor în stratul este că există condiții pentru competiție în primele săptămâni după naștere, atunci închiderea ochiului la o vârstă la care sistemul este încă plastic și coloanele sunt deja separate nu ar duce la schimbări Am închis ochiul la vârsta de cinci săptămâni și jumătate și abia un an mai târziu am injectat eticheta în celălalt ochi Rezultatul a fost o clară îngustare și lărgire a benzilor respective Acest lucru pare să indice că, pe lângă retragerea diferențiată a terminațiilor, este posibilă și germinarea lor într-un nou teritoriu Alte experimente speciale de privare În toate studiile descrise până acum, am închis unul sau ambii ochi sau am tăiat mușchii extrinseci ai unuia dintre ochi Curând, multe alte experimente au fost efectuate în multe laboratoare, inclusiv aproape orice tip imaginabil de privare vizuală Într-unul dintre primele și cele mai interesante experimente, s-a pus întrebarea dacă menținerea unui animal în condiții care îi permit să vadă dungi de o singură orientare va duce la pierderea celulelor care sunt sensibile la toate celelalte orientări În , Colin Blakemore și J F Cooper de la Universitatea din Cambridge au expus pisoi la dungi verticale albe și negre alternative zilnic, de la o vârstă fragedă, timp de câteva ore și i-au ținut în întuneric în restul timpului Rezultatul a fost păstrarea celulelor corticale care răspund la dungi verticale și o scădere bruscă a numărului de celule care preferă alte orientări Nu este clar dacă celulele cu orientări inițial intermediare au încetat deloc să răspundă sau dacă și-au schimbat direcția preferată în verticală Într-o lucrare publicată în același an, Helmut Hirsch și Nico Spinelli au folosit ochelari care îi permiteau pisoiului să vadă doar contururi verticale cu un ochi și doar contururi orizontale cu celălalt Rezultatul este un cortex care conține celule cu preferință pentru verticale, celule cu preferință pentru orizontale, dar foarte puține celule care preferă liniile înclinate În plus, celulele activate de liniile orizontale au fost afectate doar de ochiul expus anterior liniilor orizontale, în timp ce celulele activate de liniile verticale au fost afectate doar de ochiul expus la liniile verticale Alte proceduri interesante au inclus creșterea animalelor într-o cameră întunecată care strălucea o lumină puternică de o dată sau de mai multe ori pe secundă CAPITOLUL puls de lumină; a permis animalului să vadă unde se afla, dar a trebuit să minimizeze percepția oricărei mișcări Rezultatul acestor experimente, care au fost efectuate în de către Max Zinader, Nancy Berman și Alan Hein la Institutul de Tehnologie din Massachusetts, precum și de către M Zinader și G Chernenko la Dalhousie (Halifax), a fost o scădere a numărul de celule sensibile la mișcare Într-o altă serie de experimente începute de F Tretter M Zinader și Wolf Singer din Munchen, animalelor li s-a arătat doar mișcarea dungilor de la stânga la dreapta și au primit distribuția asimetrică așteptată în cortexul celulelor sensibile la direcția de mișcare Cu mare dificultate și cheltuială, Thorsten Wiesel și cu mine am crescut un pui de maimuță într-o cameră luminată doar de lumină roșie cu lungime de undă lungă, apoi am înregistrat răspunsurile celulelor corpurilor geniculate laterale pentru a vedea dacă erau neobișnuit de puțini neuroni care codifică culorile (vezi capitolul ) Nu au fost găsite anomalii în corpurile cu manivelă În sfârșit, în ultimul deceniu, au apărut o mulțime de cercetări pentru a afla dacă sinapsele modificate conțin neurotransmițători sau neuromodulatori speciali precum norepinefrina, precum și acetilcolină sau serotonina Rezultatele acestor studii vor fi de mare interes Semnificația rezultatelor deprivării într-o perspectivă mai largă Este adesea întrebat ce scop servește plasticitatea sistemului vizual la începutul vieții (la om, perioada de sensibilitate ar trebui să fie de patru până la cinci ani) La animalele la care un ochi este suturat de la naștere, zona ochiului deschis din stratul C se extinde; dă vreun beneficiu ochiului deschis? Nu există încă un răspuns la această întrebare Este greu de imaginat că acuitatea vizuală devine mai bună decât în mod normal, deoarece acuitatea vizuală normală, măsurată de un oftalmolog cu o diagramă de testare, este determinată în cele din urmă de densitatea de împachetare a receptorilor (vezi capitolul ) și este deja limitată de lungimea de undă a undelor luminoase Oricum ar fi, pare foarte puțin probabil ca plasticitatea să fi fost dezvoltată în cursul evoluției doar în cazul unei posibile pierderi a unui ochi de către un pui sau apariției unui strabis în el O idee populară și, fără îndoială, plauzibilă este că plasticitatea asigură reglarea fină a conexiunilor necesare pentru percepția formei, mișcării și adâncimii și că această reglare fină are loc în mare parte postnatal sub controlul viziunii în sine Această idee este atractivă, deoarece capacitatea creierului de a învăța îl poate scuti de nevoia de a programa toate detaliile în avans și poate oferi suficientă flexibilitate pentru a se adapta la o varietate de condiții de mediu Cu toate acestea, încă nu există dovezi experimentale convingătoare pentru o astfel de idee Personal, sunt înclinat să cred că în cortexul vizual primar, și poate în mai multe niveluri ulterioare, conexiunile sunt complet determinate de instrucțiuni genetice Este clar că o proporție semnificativă din aceste conexiuni se formează prenatal și, prin urmare, fără participarea experienței senzoriale și, indiferent de strategia folosită pentru a le construi, ar putea, de asemenea, să le ajusteze Nu sugerez că acesta este cazul în alte zone ale cortexului Majoritatea oamenilor de știință în neuroștiință cred că circuitele neuronale responsabile de achiziția limbajului sunt localizate în primul rând în cortex și nimeni nu ar argumenta că ne naștem cu cunoștințe despre complexitatea limbii noastre materne Modifica- DEPRIVARE ȘI DEZVOLTARE Capacitatea diferitelor zone corticale și intervalul de vârstă în care sunt posibile modificări pot varia foarte mult de la zonă la zonă, cortexul vizual primar, cu plasticitatea sa minimă limitată la cei mai puțini ani de dezvoltare postnatală, reprezentând aparent un caz extrem La nivelurile mai periferice ale sistemului vizual, inclusiv retina, corpul geniculat și cortexul primar, plasticitatea poate fi pur și simplu un produs secundar al maturării; aici, cred, concurența joacă un anumit rol, iar amestecul în implementarea sa duce la o denaturare a legăturilor Dar, în realitate, nu știm încă de ce cortexul vizual poate fi modificat devreme în viață Este demn de remarcat faptul că toate modificările din experimentele noastre au fost rezultatul experienței timpurii anormale și au condus la formarea de legături anormale Experimentele menite să arate că experiențele timpurii îmbogățite duc la o dezvoltare îmbunătățită a cortexului sau a altor structuri ale creierului nu mi se par foarte convingătoare Ceea ce ne-a impresionat cel mai mult la experimentele cu privarea vizuală a fost capacitatea de a induce modificări fiziologice și morfologice vizibile în sistemul nervos fără o intervenție fizică reală Se știe de mult timp că celulele din sistemul nervos pot degenera dacă nervul este tăiat sau zdrobit fizic, dar în experimentele pe care le-am descris, întregul efect a fost de a exclude lumina, iar în experimentele cu strabism intervenția a fost și mai mare subtil În fiecare caz „pedeapsa” corespunde mai mult sau mai puțin „crimei” Eliminați formularul, iar celulele care răspund în mod normal numai la formulare nu mai răspund la ele Schimbați poziția relativă a ochilor prin tăierea unuia dintre mușchi, iar conexiunile care susțin în mod normal interacțiunile binoculare vor fi întrerupte Eliminați cu totul stimulii în mișcare sau mutați-i într-o anumită direcție, iar celulele corespunzătoare nu vor răspunde Cu greu este nevoie de o imaginație specială pentru a crede că un copil lipsit de contacte sociale, sau un animal crescut izolat, ca în unele dintre experimentele lui Harry Harlow, poate experimenta schimbări similare, la fel și reale în zonele creierului care determină emoțiile sau interacțiunile cu alţi indivizi din aceeaşi specie Desigur, nici un singur patolog nu a observat încă modificări, dar la urma urmei, chiar și după privarea vizuală a cortexului, este, de asemenea, imposibil de observat orice modificări fără metode foarte speciale (cum ar fi injectarea unui semn și a ochilor) Când unii axoni se scurtează și alții se lungesc, întreaga structură arată exact la fel chiar și atunci când este examinată la microscop electronic Astfel, semnificația posibilă a experimentelor de privare se extinde cu mult dincolo de sistemul vizual la neurologie în general și, în mare măsură, la psihiatrie Freud s-ar putea să aibă dreptate în asocierea psihonevrozelor cu evenimentele din copilăria timpurie și, având în vedere pregătirea sa neurologică, cred că ar fi fost încântat de ideea că astfel de evenimente ar putea duce la modificări histologice sau histochimice vizibile în creierul fizic real PREZENT ȘI VIITOR Scriind această carte, intenția mea a fost să descriu ceea ce știm despre anatomia și fiziologia căilor sistemului vizual până la cortexul striat Informațiile pe care le avem acum sunt, în esență, doar primele roade ale încercărilor noastre de a înțelege baza fiziologică a percepției, doar începutul unei povești incitante, ale cărei capitole următoare sunt doar în curs de parcurgere; de la o distanta medie se vede doar lanturile muntoase principale, capatul lor este dincolo de limitele vizibilitatii Cortexul striat este doar prima dintre mai mult de o duzină de zone vizuale distincte, fiecare reprezentând întregul câmp vizual Împreună, aceste zone formează un fel de plapumă mozaică care acoperă cortexul occipital și se extinde anterior în cortexele temporale posterioare și parietale posterioare Începând cu cortexul striat, fiecare zonă oferă informații la două sau mai multe zone supraiacente (ierarhic), iar conexiunile dintre ele sunt organizate topografic astfel încât orice zonă dată, ca și cortexul striat, conține o afișare ordonată a câmpului vizual Se presupune că uplink-urile transportă informații vizuale dintr-o zonă în alta pentru procesare ulterioară Sarcina noastră este să aflăm pentru fiecare dintre aceste zone cum sunt procesate informațiile aici - aceeași sarcină cu care ne-am confruntat mai devreme, întrebându-ne ce face cortexul striat cu informațiile primite de la corpul geniculat Deși am aflat abia recent cât de numeroase sunt aceste zone vizuale, se acumulează deja date despre conexiunile și fiziologia celulelor individuale ale unora dintre ele Așa cum câmpul este un mozaic de două seturi de regiuni, cu bule și fără bule, următoarea zonă vizuală, câmpul , sau zona vizuală , constă din trei seturi Spre deosebire de bule și non-bule, care formează, parcă, insule în ocean, mozaicul câmpului are forma unor benzi paralele În sistemul acestor benzi găsim o împărțire uimitoare a funcțiilor În setul de dungi groase, majoritatea celulelor sunt destul de sensibile la poziția orizontală relativă a stimulilor dați ambilor ochi, așa cum este descris în Capitolul ; prin urmare, concluzionăm că această subdiviziune cu dungi groase este legată, cel puțin parțial, de vederea stereoscopică Celulele celui de-al doilea set, dispuse în dungi subțiri, sunt lipsite de selectivitate orientativă și prezintă adesea reacții de culoare specifice Celulele celui de-al treilea set, situate în dungi palide, sunt selective de orientare și reacționează în mare parte la capetele liniilor Astfel, cele trei seturi de diviziuni care alcătuiesc câmpul sunt aparent asociate cu stereopsis, culoare și formă O diviziune similară a funcțiilor există în regiunile situate PREZENT ȘI VIITOR • în • Orez Un batator de baseball se intoarce catre o minge care se deplaseaza catre el cu aproximativ mile pe ora; la o viteză atât de mare, întregul zbor al mingii durează aproximativ o secundă Rezultatul acțiunilor jucătorului este determinat de câțiva milimetri de nepotrivire Succesul sau eșecul depinde de funcționarea structurilor vizuale — aceleași discutate în această carte și numeroase altele situate la niveluri superioare ale sistemului vizual — și de structurile motorii, inclusiv cortexul motor, cerebelul, trunchiul cerebral și măduva spinării CAPITOLUL deasupra zonei , dar aici fiecare zonă în ansamblu pare să îndeplinească doar una sau poate două funcții vizuale Zona, numită MT (de la gyrus temporal mediu - gyrus temporal mediu), este asociată cu percepția mișcării și stereopsis, iar zona V este probabil în principal culoarea Astfel, putem distinge între două procese care merg mână în mână Primul este ierarhic Pentru a rezolva diferitele probleme vizuale evidențiate în capitolele anterioare legate de culoare, stereopsis, mișcare și formă, o zonă după alta este inclusă în prelucrarea informațiilor, iar în această serie gradul de abstractizare și complexitatea afișajului cresc din ce în ce mai mult Al doilea proces este divergența căilor Aparent, sarcinile de rezolvat necesită strategii și mecanisme neuronale atât de diferite încât devine mai profitabilă să le distribuiți pe canale separate Această tendință uimitoare de a procesa indicii cum ar fi forma, culoarea și mișcarea în structuri cerebrale separate ridică imediat întrebarea: cum ajung toate aceste informații să vină împreună atunci când percepem, să zicem, o minge roșie care sări? Este clar că trebuie să se adune undeva laolaltă – chiar dacă numai în nervii motori care controlează actul de apucare Unde se duce și cum se întâmplă, habar n-avem Iată-ne acum, în , în analiza noastră pas cu pas a căii vizuale În ceea ce privește numărul de sinapse (aproximativ sau ) și complexitatea transformărilor, traseul de la tijele și conurile retinei până la zonele MT sau zona vizuală din cortex poate părea lung, dar, fără îndoială, calea de la procese precum răspunsul la orientare, capetele liniilor este mult mai lungă, disparitatea sau raportul dintre culorile adversarului, până la recunoașterea oricăror forme pe care le percepem în viața de zi cu zi Suntem departe de a înțelege percepția obiectelor, chiar și a unora relativ simple precum un cerc, un triunghi sau litera A - suntem departe de a putea face chiar ipoteze plauzibile în acest sens Nu ar trebui să fim deosebit de surprinși sau jenați de ignoranța noastră față de aceste mistere Lucrătorii cu inteligență artificială (AI) nu pot construi o mașină care poate concura cu creierul pentru sarcini specializate, cum ar fi citirea scrisului de mână, conducerea unei mașini sau recunoașterea fețelor Totuși, ei au arătat că rezolvarea oricăreia dintre aceste probleme este asociată cu dificultăți teoretice enorme Ideea nu este că aceste dificultăți sunt insurmontabile - la urma urmei, creierul le face față în mod clar; este mai mult despre faptul că metodele folosite de creier nu pot fi simple: în limbajul AI, se spune că sarcinile sunt „non-triviale” Deci, creierul rezolvă sarcini non-triviale Lucrul uimitor este că rezolvă nu două sau trei, ci mii de astfel de probleme După o prelegere, când este timpul să răspundă la întrebări, un fiziolog senzorial sau un psiholog este adesea întrebat care sunt cele mai plauzibile presupuneri despre modul în care sunt recunoscute obiectele vizibile Celulele devin din ce în ce mai specializate pe măsură ce se deplasează la niveluri mai centrale, astfel încât la un anumit nivel ar putea exista celule care să răspundă la fața unei singure persoane specifice - de exemplu, bunica cuiva? O astfel de noțiune, numită teoria celulară a bunicii, nu poate fi luată în serios Putem găsi cuști individuale pentru o bunică care zâmbește, plânge sau coase? Sau celule individuale care reflectă conceptul sau definiția „bunicii” - că aceasta este mama mamei sau mama tatălui unei persoane? Și dacă chiar am avea „colivia bunicii PREZENT ȘI VIITOR ki", ce atunci? Unde și-ar trimite ei semnalele de ieșire? O alternativă este să presupunem că un anumit obiect activează un anumit grup de celule - un „ansamblu neuronal”, fiecare membru al căruia poate aparține și altor ansambluri Deoarece se știe că distrugerea unei zone mici a creierului nu duce, de obicei, la dispariția anumitor amintiri, trebuie să presupunem că celulele unui ansamblu nu sunt concentrate într-o zonă corticală, ci sunt împrăștiate pe mai multe zone Astfel, o „bunică care face coasere” ar trebui să corespundă unui ansamblu mai mare, incluzând o bunică prin definiție, chipul unei bunici și procesul de cusut Este clar că nu este ușor să găsești o modalitate de a testa experimental astfel de idei Chiar și în cortexul striat, nu este ușor să înregistrezi răspunsurile unei singure celule și să înțelegi rezultatele; este cu atât mai greu de imaginat cum se poate înțelege munca unei celule care poate face parte dintr-o sută de ansambluri, fiecare dintre ele conține o mie de celule După ce am încercat odată să înregistrez activitatea a trei celule simultan și să înțeleg rolul lor comun în viața de zi cu zi a unui animal, nu pot decât să admir eforturile celor care speră să creeze sisteme de electrozi pentru înregistrarea simultană a impulsurilor în sute de celule Dar acum ne obișnuim deja să ne ocupăm de sarcini, a căror dificultate abia ieri părea de netrecut Contul curent în favoarea ideilor vagi despre ansamblurile celulare este deschis de multă vreme, iar datele privind prezența zonelor corticale specializate pentru percepția fețelor continuă să intre Un grup de Charles Gross de la Princeton a găsit celule în creierul unei maimuțe într-una dintre zonele vizuale ale lobului temporal care păreau să răspundă selectiv la fețe Persoanele cu leziuni la o anumită zonă din regiunea inferioară a lobului occipital își pierd adesea capacitatea de a recunoaște fețele, inclusiv fețele rudelor apropiate Antonio Damasio de la Universitatea din Iowa a sugerat că acești pacienți nu pot recunoaște nu numai fețele, ci și o clasă mai largă de obiecte, inclusiv fețele El descrie o femeie care, pe lângă chipuri, nu a recunoscut nici mașini individuale Putea distinge între o mașină și un camion, dar când își căuta propria mașină în parcare, a fost nevoită să se plimbe pe rândurile de mașini și să le citească plăcuțele de înmatriculare, ceea ce indică atât integritatea vederii, cât și capacitatea de a citeste numere Construirea ipotezelor speculative poate fi foarte incitantă, dar când putem spera să obținem răspunsuri la unele întrebări legate de percepție? Au trecut peste de ani de când Kuffler a studiat proprietățile celulelor ganglionare retiniene În acest timp, înțelegerea noastră a complexității căilor vizuale și a gamei de probleme legate de percepție s-a schimbat radical Ne-am dat seama că descoperirea câmpurilor receptive centru-periferie și a celulelor de orientare selectivă sunt doar doi pași într-un puzzle de sute de pași similari Creierul, chiar dacă vorbim doar despre viziune, este conceput pentru a îndeplini multe sarcini, iar milioane de ani de evoluție au dus la dezvoltarea unor soluții foarte ingenioase Prin muncă asiduă, putem ajunge să înțelegem orice mică parte din ele, dar este puțin probabil să reușim să înțelegem totul Ar fi la fel de nerealist să credem că într-o zi vom putea înțelege funcționarea complicată a fiecăreia dintre milioanele de proteine care există în corpul nostru Din punct de vedere filosofic, însă, este important să avem cel puțin câteva exemple (fie că vorbim de structuri neuronale sau de proteine) pe care le-am înțelege bine: capacitatea noastră de a dezlega chiar și o mică parte din procesele asociate vieții - sau cu percepția, gândirea, emoțiile - ne spune că înțelegerea deplină este în principiu posibilă și că nu avem nevoie de apel la forțele mistice ale vieții sau la suflet Unii oameni ar putea fi îngrijorați de acest tip de material CAPITOLUL o concepție cu frunze a creierului ca un fel de super-mașină ne va răpi viețile de farmecul și ne va îndepărta de valorile spirituale Acest lucru este asemănător cu teama că cunoașterea anatomiei umane ne va împiedica să admirăm formele corpului uman Artiștii și medicii știu că exact contrariul este adevărat Problema aici este lingvistică: dacă numiți ceva cu nituri, clichete și roți dințate o mașină, atunci asta chiar sună neromantic Dar prin mașină mă refer la orice obiect care își îndeplinește funcțiile în conformitate cu legile fizicii, un obiect pe care în cele din urmă îl putem înțelege exact în același mod în care înțelegem funcționarea unei mașini de tipar Cred că creierul este doar un astfel de obiect Ar trebui să ne îngrijorăm cu privire la consecințele groaznice ale înțelegerii mecanismelor creierului, analoge cu consecințele înțelegerii atomului? Ar trebui să ne fie teamă că CIA ne va citi sau ne va controla gândurile? Nu văd niciun motiv să sufere de această insomnie, cel puțin în secolul care vine Din toate capitolele precedente ale acestei cărți, ar trebui să fie evident că citirea sau controlul minții prin neurofiziologie este la fel de fezabilă ca o excursie de weekend în galaxia Andromeda și înapoi Dar chiar dacă controlul gândirii ar fi posibil în principiu, prevenirea sau vindecarea a milioane de bolnavi de schizofrenie ar trebui să fie o sarcină ușoară prin comparație Prefer să-mi asum riscul și să continui să cercetez S-ar putea să ne confruntăm în curând cu un alt tip de problemă: cum să reconciliăm unele dintre credințele noastre cele mai intime și adânc înrădăcinate cu noile cunoștințe despre creier În , Biserica Romano-Catolică a indicat oficial acceptabilitatea fizicii și cosmologiei proclamate de Galileo acum de ani Astăzi, judecătorii, politicienii și editorii noștri se confruntă cu o provocare similară, pe măsură ce elevii învață faptele despre evoluție și biologia moleculară Dacă spiritul și sufletul sunt pentru neuroștiință ceea ce este raiul pentru astronomie și crearea lumii pentru biologie, atunci se poate aștepta o a treia revoluție a minții în viitorul apropiat Totuși, nu ar trebui să privim cu încredere toate acestea ca pe o manifestare a luptei dintre înțelepciunea științei și ignoranța religioasă Dacă oamenii tind să prețuiască anumite credințe, atunci este rezonabil să presupunem că evoluția creierului nostru a contribuit la această tendință, din motive de supraviețuire Abandonarea vechilor credințe sau mituri și înlocuirea lor cu o viziune științifică asupra lumii nu trebuie făcută în grabă sau prin decret Dar cred că în cele din urmă va trebui să ne modificăm convingerile și să găsim în ele un loc pentru faptele pe care creierul nostru ne-a permis să le stabilim prin experiment și deducție: Pământul este rotund; se învârte în jurul soarelui; ființele vii evoluează; viața poate fi explicată prin interacțiuni fantastic de complexe ale moleculelor; iar gândirea va fi înțeleasă într-o zi ca o funcție a sistemelor fantastic de complexe de conexiuni neuronale Beneficiile potențiale ale conștientizării creierului depășesc tratamentul și prevenirea bolilor neurologice și psihiatrice Ar trebui să afecteze și domenii precum educația, de exemplu, unde încercăm să influențăm și creierul Deci, nu putem preda mai bine dacă știm obiectul pe care vrem să-l influențăm? Beneficiile potențiale se extind chiar și la artă, muzică, sport și relațiile sociale Tot ceea ce facem depinde de creierul nostru Acestea fiind spuse, trebuie totuși să mărturisesc că cel mai puternic motiv pentru mine și, cred, pentru majoritatea colegilor mei, este curiozitatea pură în raport cu opera celei mai complexe structuri cunoscute astăzi LITERATURĂ PENTRU LITIRI SUPLIMENTARE La capitolul Scientific American issue op the brain, ( ), septembrie Retipărit ca The Brain, A Scientific American Book, WH Freeman, New York, Nauta WJH, Feirtag M Fundamental Neuroanatomy, W H Freeman, New York, Ramon y Cajal, Santiago Histologie du Systeme Nerveux de l'Homme et des Vertebres, vol și (traducere de L Azoulay din spaniolă), Madrid, La capitolul Kandel ER, Schwartz JH Principles of Neural Science, Elsevier North-Holland, New York, Kuffler SW, Nicholls JG, Martin AR From Neuron to Brain, ed a doua, Sinauer Associates, Sunderland, Mass , La capitolul Dowling JE The Retina - An Approachable Part of the Brain, Harvard University Press, Cambridge, Mass , Kuffler SW, Nicholls JG, Martin AR From Neuron to Brain, ed a doua, Sinauer Associates, Sunderland, Mass , Neuronii Kuffler SW în retină: probleme de organizare, inhibiție și excitație Cold Spring Harbour Symposia on Quantitative Biology, , - ( ) Schnapf JL, Baylor DA Cum răspund celulele fotoreceptoare la lumină sci Am , -L ( ) La capitolul Hubel DH, Wiesel TN Câmpuri receptive ale neuronilor unici în cortexul striat al pisicii J Physiol , - ( ) Hubel DH, Wiesel TN Câmpuri receptive, interacțiune binoculară și arhitectură funcțională în cortexul vizual al pisicii J Physiol , - ( ) Hubel DH, Wiesel TN Câmpuri receptive și arhitectură funcțională în două zone vizuale pop-striate ( și ) ale pisicii J Neurophysiol , , - ( ) Hubel DH, Wiesel TN Câmpurile receptive și arhitectura funcțională a cortexului striat al maimuței J Physiology, , - ( ) Hubel DH, Wiesel TN Mecanismele vizuale ale creierului sci Am , - ( ) Hubel D H Exploration of the primary visual cortex, - (Prelegere Nobel) Nature, , - ( ) La capitolele și Hubel D H, Wiesel TN Arhitectura funcțională a cortexului vizual al maimuței macac (Prelegere Ferrier) Proc R Soc Lond B, , - ( ) Hubel D H Exploration of the primary visual cortex, - (Prelegere Nobel) Nature, , - ( ) La capitolul Sperry, Roger „Unele efecte ale deconectării emisferelor cerebrale” (Prelegere Nobel, dec ) În : Les Prix Nobel, Almqvist & Wiksell Internațional, Stockholm, LITERATURA PENTRU LITURI SUPLIMENTARE Gazzaniga M S , Bogen J E , Sperry RW Observații asupra percepției vizuale după deconectarea emisferelor cerebrale la om Brain , - ( ) Gazzaniga MS, Sperry RW Limbajul după secțiunea comisurilor cerebrale Brain , - ( ) Lepore F , Ptito M , Jasper HH Two Hemispheres - One Brain: Functions of the Corpus Callosum, Alan R Liss, New York, Julesz, Bela Foundations of Cyclopean Perception, University of Chicago Press, Chicago, Poggio GF, Fischer B Interacțiunea binoculară și sensibilitatea la profunzime a neuronilor corticali striați și prestriați ai maimuței rhesus care se comportă J Neurophysiol , , - ( ) La capitolul Daw NW Psihologia și fiziologia vederii culorilor Trends in Neurosci, , - ( ) Hering, Ewald Outlines of a Theory of the Light Sense (traducere de Leo M Hurvich și Dorothea Jameson), Harvard University Press, Cambridge, Mass , Ingle D Peștele auriu ca animal Retinex Science, , - ( ) E și EH O tehnică alternativă pentru calcularea desemnatorului în teoria Retinex a vederii culorilor Proc Natl Acad sci SUA - ( ) Livingstone MS, Hubel DH Anatomia și fiziologia unui sistem de culoare în cortexul vizual al primatelor J Neurosci , , - ( ) Schnapf JL, Baylor DA Cum răspund celulele fotoreceptoare la lumină sci Am , , -L ( ) Southall JPC (ed ) Helmholtz's Treatise on Physiological Optics (tradus din ediția d germană), vol legat ca , Dover Publishers, New York, La capitolul Hubel DH Efectele deprivării asupra cortexului vizual al pisicii și maimuței, Harvey Lectures, Seria , Academic Press, New York, , pp - Wiesel TN Dezvoltarea postnatală a cortexului vizual și influența mediului (Prelegere Nobel) Nature, , - ( ) Wiesel TN, Hubel DH Efectele deprivării vizuale asupra morfologiei și fiziologiei celulelor din corpul geniculat lateral al pisicii J Neurophysiol , , - ( ) Wiesel TN Hubel DH Câmpuri receptive ale celulelor din cortexul striat al pisoilor foarte tineri, fără experiență vizuală j Neurophysiol , , - ( ) Wiesel TN, Hubel DH Răspunsuri unicelulare în cortexul striat al pisoilor lipsiți de vedere la un ochi J Neurophysiol , , - ( ) Wiesel TN, Hubel DH Comparația efectelor închiderii unilaterale și bilaterale a ochilor asupra răspunsurilor unității corticale la pisoi J Neurophysiol , , - ( ) Wiesel TH, Hubel DH Interacțiunea binoculară în cortexul striat al pisoilor crescuți cu strabi artificial J Neurophysiol , , - ( ) Wiesel TN, Hubel DH Gradul de recuperare de la efectele deprivării vizuale la pisoi J Neurophysiol , , - ( ) Hubel DH, Wiesel TN, Le Vay S Plasticity of ocular dominance columns in monkey striate cortex Phil Trans R Soc Lond B, , - ( ) La capitolul Crick FHC Gândindu-mă la creier sci Am , , - ( ) Hubel DH „Neurobiology: A science in need of a Copernicus”, în J Neyman (ed ), The Heritage of Copernicus, Part II, MIT Press, Cambridge, Mass , pp - Van Essen DC, Maunsell JHR Organizarea ierarhică și fluxurile funcționale în cortexul vizual Trends in Neurosci , , - ( ) surse de ILUSTRAȚII ÎMPRUMUTATE Ilustrații de Carol Donner Tom Cardamone Associates Frontispiciu Joseph Gagliardi Institutul Cajal de Carol Donner Artă de Carol Donner Desene de Santiago Ramon y Cajal Din Histologie du Systeme Nerveux de l'Homme et des Vertebres, Madrid, —Jennifer Lund, J Comp Neurology, , - ( ) Artă de Carol Donner Desen de Santiago Ramon y Cajal Pictat de R Padro Sanford L Palay, Facultatea de Medicină Harvard Cedric Raine, Colegiul de Medicină Albert Einstein Barbara Reese, National Institutes of Health Artă de Carol Donner Artă de Carol Donner © Lennart Nilsson Din cartea sa Behold Man, Little, Brown, and Company, Boston Opera de artă de Carol Donner Janet Robbins, Harvard Medical School S Polyak De la The Retina, Universitatea din Chicago, Akimichi Kaneko Fritz Goro Opera de artă de Carol Donner David H Hubel ' David H Hubel Janet Robbins, Facultatea de Medicină din Harvard Adaptare după David H Hubel J Physiol , , - ( ), fig Adaptare după David H Hubel, J Physiol , , - ( ), Fig nouăsprezece James P Kelly, Universitatea Columbia • - Adaptat după David H Hubel, J Physiol , , - ( ), Fig , și Din A L Yarbus, Eye Movements and Vision, Plenum, New York, Din David H Hubel, J Physiol , , - ( ), Fig Din David H Hubel, Harvey Lectures, seria , Academic Press, New York, , Fig Din David H Hubel, J Physiol , , - ( ), Fig Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, Ferrier Lecture, Proc R Soc , , - Institutul Neurologic din Montreal - Din David H Hubel și Torsen N Wiesel, Ferrier Lecture, Proc R Soc , , - , Fig a, b și Desen de Santiago Ramon y Cajal - Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, Ferrier Lecture, Proc R Soc , , - , Fig , și Din Simon LeVay, David H Hubel și Torsten N Wiesel, J Comp Neurol , , - Adaptare după C Kennedy et al , Proceedings of the National Academy of Sciences, , - ( ), Fig Din Roger Tootell et al , Deoxyglucose Analysis of Retinotopic Organization in Primate Streate Cortex, Science, , - ( ), Fig Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, J Comp Neurol , , - , Fig Din David H Hubel şi Torsten N Wiesel, J Physiol , , - ( ), Fig nouă Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, J Comp Neurol , , - ( ), Fig c SURSE DE ILUSTRAȚII ÎMPRUMUTATE , De la David H Hubel, Torsten N Wiesel și MP Stryker, Anatomical Demonstrations of Orientation Columns in Macaque Monkey, J Comp Neurol , , - ( ), Fig c Gary Blasdel, Universitatea din Calgary Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, Ferrier Lecture, Proc R Soc , ; - ( ), Fig , Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, Uniformity of Monkey Striate Cortex: A Parallel Relationship between Field Size, Scatter, and Magnification Factor, J Comp Neurol , , - ( ), Fig și Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, Ferrier Lecture, Proc R Soc , , - ( ), Fig paisprezece Adaptare după PM Daniel și David Whitteridge, J Physiol , , - ( ), Fig David H Hubel Artă de Carol Donner Din David H Hubel şi Torsten N Wiesel, J Neurophysiol , , - ( ), fig patru ET Archive Ltd — Sir Charles Wheatstone, Contribuție la fiziologia vederii, Phil Prans R Soc ( ) Din Belaw Julesz, Foundations of Cyclopean Perception, University of Chicago Press, Chicago and London, , p - Din Margaret S Livingstone și David H Hubel, J Neuro-sci , în presă Charles Arneson Nancy Rodger Edwin Land Fotografie de la Edwin Land Din Edwin Land Din DJ Ingle, The Goldfish as a Retinex Animal, Science, , - ( ) Din Gunnar Svaetichin și Edward F MacNichol, Jr , Annals of the New York Academies of Sciences, , - ( ) , Din Margaret S Livingstone şi David H Hubel, Anatomy and Physiology of a Color System in the Primate Visual Cortex, J Neurosci , , - ( ), Figs și " Chip Clark Din Torsten N Wiesel și David H Hubel, J of Neurophysiol , , - ( ), Fig - Din David H Hubel și Torsten N Wiesel, J of Physiol , , - ( ), Fig — De la David H Hubel, Torsten N Wiesel și Simon LeVay, Phil Trans , , - ( ), Fig — Din David H Hubel, Harvey Lectures, seria , Academic Press, , Fig Din Torsten N Wiesel și David H Hubel, J of Neurophysiol , , - ( ), Fig Din Torsten N Wiesel, Nobel Lecture, Nature, , - ( ), Fig Din David H Hubel, Harvey Lecture, seria , Academic Press, , Fig Din David H Hubel, seria , Academic Press, , Fig și Francois Gohier/Ardea, Londra June E Armstrong/New England Regional Primate Research Center Din Torsten N Wiesel și David H Hubel, J Comp Neurol , , - ( ), Fig Din David H Hubel şi Torsten N Wiesel, J Neurophysiol , , - ( ), Fig cinci - Din David H Hubel, Torsten N Wiesel și Simon LeVay, Phil Trans R Soc , , - ( ), Fig , , și Gordon Gahan Index de subiect Cazare Axonul Celulele amacrine , Ambliopia „Celulele bunicii” - Substanța albă Lumină albă Convergența binoculară (convergența căilor nervoase de la doi ochi) - Celulele binoculare în strabism - Celulele bipolare , - conexiuni cu celulele ganglionare - „Aproape” celule Combaterea câmpurilor vizuale , „Totul sau Nimic” Fade Celulele ganglionare , , - conexiuni cu celule bipolare - Teoria Hering - Hiperpolarizare - Fundus - mar - Mușchii ochilor Nuclei oculomotori Dominanța ochilor, coloanele - dezvoltare - Adâncime, semne indirecte Celulele orizontale - Horopter , Semnale de gradient Celulele „departe” Mișcările ochilor - în timpul percepției vizuale - Adversarul dublu pătratele , Deoxiglucoză - Dendritele Depolarizare , - Deprivare (vizual) — - recuperarea după aceasta - perioada critica - Divergenta (conexiuni neuronale) Selectivitatea direcțională - Disparitate - celule adaptate la acesta Zona MT , — V Cortexul vizual - , - Vezi și Cortexul vizual primar anatomia — - - cercetare folosind microelectrozi - — — daune locale straturile - — — unități funcționale (module) — - radiatii Receptorii vizuali vezi Fotoreceptorii Vizual violet - calea - , - proiecții ale părților drepte și stângi ale spațiului — impuls vezi impulsurile nervoase Inteligența artificială Canale (membrană) Cataracta - Conuri - De ce trei tipuri? - Coloanele de dominanță ochi - dezvoltare — Organizarea coloanei Convergența ochilor , — conexiuni nervoase Constanța culorii , Capetele liniilor (ca stimuli) - cortexul cerebral vezi cortexul vizual, INDEX SUBIECTULUI cortexul vizual primar Punctele corespunzătoare , Strabism - Melanina Potențial de membrană - Mielina Microsacadele - Corpul calos - secțiunea Lumină monocromatică Corpuri articulate externe (NKT) , — -modificări după privarea vizuală — -și viziunea culorilor — -structură stratificată — Pompe (ionice) Saturația culorii Neurotransmițători Ansambluri neuronale Neuroni (celule nervoase) , — sistemul vizual, reacții op și off - pata Golgi , , , Impulsuri nervoase , - Nistagmus Celulele de culoare adverse - Procese adverse — Coloane de orientare — Culori de bază Acuitatea vizuală - , Luminozitate relativă (sau iluminare), percepție - Bastoane , Paralaxa de mișcare Cortexul vizual primar , -neuronii si reactiile lor — -straturi - comisura anterioară Interceptări ale lui Ranvier Pigmenti Câmpul : , , - - (zona vizuală ) Pori (în membrană) - Atrofie postsinaptică - celula Dezvoltarea prenatală (conexiuni neuronale) Celula presinaptică Zone prestriatale Însumarea spațială (în câmpuri receptive) Celule „simple” - „Bubbles” - Radioautografie - Reflex Câmpurile receptive - definirea conceptului -marimile - -op- și decentrate — Receptori (celule) - (molecule) Corneea rodopsina Sacades Lumină, natură fizică - Substanța cenușie Retina , - - cai nervoase: directe si indirecte - Sinapsele Transmiterea sinaptică - - slotul Scotomul Punct mort - Celule „complexe” , - - scheme ipotetice ale conexiunilor lor de intrare - Maturarea sistemului vizual (la pisoi și macaci) - Stabilizarea imaginii (pe retină) - , Stereoscop - Vedere stereoscopică - -consideraţii geometrice - Stereobezitate - Strabism vezi Strabism Scoarta striatala Corpul neuronal Curent întunecat Afișare topografică (retina în proiecțiile sale centrale) , , , Recunoașterea feței Fotoreceptori - Vezi și Conuri, Tije INDEX Ipoteza Hebbian Chiasma - secțiunea , , , Lentila , , Mușchii ciliari Citocrom oxidaza Alb-negru, percepție Quadrigemina Daltonismul Viziunea culorilor - Teoria - Fovea Guanozin monofosfat ciclic (cGMP) Spine Teoria Young-Helmholtz Cuprins Prefaţă la ediţia rusă Cuvânt înainte Introducere Impulsuri, sinapse și rețele neuronale Potenţialul de membrană Impulsul Transmiterea sinaptică Calea neuronală tipică Calea vizuală Mişcarea arbitrară Ochiul Globul ocular Retina Câmpurile receptive ale celulelor ganglionare retiniene: ieșirea ochilor Conceptul de câmp receptiv Câmpuri receptive suprapuse Dimensiunile câmpurilor receptive Fotoreceptori Celule bipolare și orizontale Celulele amacrine Conexiuni dintre celulele bipolare și ganglionare Înțelesul câmpurilor receptive cu centru și periferie Concluzie Cortexul vizual primar Afișare topografică Răspunsurile celulelor corpului geniculat lateral Reprezentarea părților drepte și stângi în calea vizuală Structura stratificată a corpului geniculat exterior (NKT) Răspunsurile celulelor din cortex Celule simple Celule compuse Selectivitatea direcţională Semnificația celulelor sensibile la mișcare (inclusiv câteva comentarii despre modul în care „vedem”) Capetele liniilor ca stimuli vizuali Neurofiziologia celulelor unice și percepția vizuală Convergenţa binoculară Arhitectura cortexului vizual Anatomia cortexului vizual Straturile cortexului vizual Arhitectura crustei Examenul cortexului DAR Variaţii de dificultate Coloane de dominanţă oculară CUPRINS Coloane de orientare Hărți cortex „Zoom” și module Răspândirea și deplasarea câmpurilor receptive Unităţi funcţionale ale cortexului Deformarea scoarţei Corpul calos și vedere stereoscopică Corpul calos Studiul fiziologiei corpului calos Vedere stereoscopică Fiziologia vederii stereoscopice Unele probleme asociate vederii stereoscopice Orbire stereo Viziunea culorii Natura luminii Pigmenti Receptorii vizuali Note generale despre culoare Teorii ale vederii culorilor Daltonism Teoria lui Hering Culoare și spațiu Fiziologia vederii culorilor: rezultate timpurii Bazele neuronale ale constantei culorii Bulele Concluzie Deprivare și dezvoltare Restaurare Natura prejudiciului Strabism Consecinţele anatomice ale privării Dezvoltarea normală a coloanelor de oculodominanță Alte experimente speciale cu privarea Semnificația rezultatelor deprivării într-o perspectivă mai largă Prezent și viitor Lectură suplimentară Surse de ilustrații împrumutate Index Draga cititorule! Vă rugăm să trimiteți comentariile dvs despre conținutul cărții, designul acesteia, calitatea traducerii și altele la adresa: , Moscova, st Rizhsky per , , editura "Mir" Publicație științifică David Hubel OCHI, CREIER, VIZIUNE Colegiul editorial Membru corespondent, Academia de Științe a URSS T M Turpaev Adjunct cap editat de M D Grozdov Artă științific redactor Yu I Dashkevich ml redactor I A Dementsova Artistul E P Ilatovsky Editori de artă A Ya Musin, L M Alenicheva Editor tehnic L P Biryukova Corector T M Podgornaya IB nr Predată în platou / / Semnat pentru publicare Format x - Hartie offset nr Imprimare offset Căști marca temporală Volum , hârtie l Conv cuptor l Uch -ed l Conv kr -ott Ed Nr / Tiraj de exemplare Zach Preț ruble EDITURA „MIR” V/O „Sovexportkniga” a Comitetului de Stat pentru Presă al URSS , GSP, Moscova, I- , Riga per , Ordinul Bannerului Roșu al Tipografiei Muncii Tver al Comitetului de Stat pentru Tipărit al URSS , Tver, Lenin Ave , 